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RESUMEN 
MORFOLOGIA FUWCIONAL EN EL SISTEMA RESPlRAfOFUO DE 
MAMIFEROS MARINOS. 
Los rnamiferos rnarinos evoludonaron hacia la vida acuatica luego que sus 
ancestros se habian adaptado al medio terrestre. La mayoria de las 
caracterlsticas morfofdgicas y fisioldgicas de estos mamiferos se desarrollarun 
a partir de un plan de organitacion adaptado a la vida tei-restre. Durante este 
p r o m  se sumaron innovaciones o adquisiciones particulares que surgieron 
exclusivamente durante la adaptation al nuevo ambiente. Debido a que 
conservarun la respiration a h a ,  la ventilacibn del aire y ei intercambio de 
gases sa convirtieron en 10s protagonistas de muchos ajustes morfolbgicos; 
mas arin si se tiene en cuenta el increment0 de la presi6n extema durante 10s 
buceos profundos. El objetivo general de la presente tesis es llevar a cabo un 
estudio cornparado de la anatomia e histologia det hrbol traqueobronquiat y 
par4nquima putmonar en seis especies de marniferos marinos. Debido a tas 
dierencias halladas en distintas partes de la arquitedura del sistema 
respiratorio en las especies estudiadas, como ser: en la ramikacion de las 
v i a  extrapulmonares, en el patron de ramificacibn del Arbol bronquial, en la 
histologia de las vias aereas, en la distribution del cartilago en las vias aereas 
terminales, en la presencia de esfinteres rnusculares en tas vias aereas 
terminal- y en la motfornetria alveolar; se propme un anAlisis cornparado 
que permita plantear distintas hipbtesis funcionales para estas adquisiciones 
estnrdurales, como asi tarnbien cumprender !as distintas presiones 
ambientales que influyeron en el diseiio del sistema respiratorio en 10s 
mamiferos marinos. 
Palabraq clave : sistema respiratorio, pulmones, mamiferns marinos, anatomfa, 
histologia. 
ABSTRACT 
FUNCTIONAL MORPHOLOGY IN THE RESPIRATORY SYSTEM OF 
MARINE MAMMALS 
After their ancestors had been adopted to the terrestrial medium, the marine 
mammals had evolved to their aquatic life. Most of the morphological and 
physiological features of these mammals had been developed from an 
organized plan adapted to the terrestrial life. During their adaptation in this new 
habitat some special innovations were added. This mammals became the 
protagonist of many morphological adjustments because they have kept the air 
respiration which involves air ventilation and the interchange of gases, even 
more if the increase of the external pressure during deep dives is taken into 
consideration. The principal aim of this Thesis is to make a comparative study 
of the anatomy and histology of the tracheobronchial tree and pulmonar 
parenchima, in six different species of marine mammals. Since there has been 
found some differences in the architecture of the respiratory system in these 
animals such as: in the ramification of both the extrapulmonary airways and the 
bronchial tree, in the histology of the airways, in the distribution of the cartilage 
in the terminal airways, in the presence of muscular sphincters in the terminal 
airways, and also in the morphometry of the alveolus; a comparative analysis is 
proposed which can give raise to some functional hypothesis for the structural 
acquisitions, and also try to understand how the different ambiental pressures 
had influenced on the design of the respiratory system of marine mammals. 
Kevwords : respiratory system, lungs, marine mammals, anatomy, histology. 
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I. INTRODUCCION GENERAL 
Los mamiferos marinos evolucionaron hacia la vida acuatica luego que sus ancestros se 
habian adaptado a1 medio terrestre. La mayoria de las carateristicas morfologicas y 
fisiologicas de estos mamiferos se desarrollaron a partir de un plan de organizacion 
adaptado a la vida terrestre, a las que se sumaron innovaciones o adquisiciones 
particulares que surgieron exclusivamente durante la adaptacion al nuevo ambiente. 
Debido a que conservaron la respiracion aerea, el intercambio de gases y la sdministracion 
del oxigeno se convirtieron en protagonistas de muchos ajustes morfologicos y fisiol6gicos. 
Los problemas que plantea la actividad subacuatica son diversos. La respiracion, la 
circulation y el metabolismo en 10s mamiferos marinos estan caracterizados por una 
compleja interrelacion estructural, funcional y comportamental , no del todo descriptas y 
claramente comprendidas (Leith, 1989). 
La adaptacion a la vida acuatica se encuentra en casi todos 10s 6rdenes de 10s mamiferos, 
con exception de 10s quiropteros, 10s lagomorfos, 10s marsupiales y 10s primates. El hecho 
de que todos 10s buceadores parecen haber utilizado mee.nismos cornunes para la vida 
subacuatica, y que algunos de estos mecanismos estan presentes en 10s mamiferos no 
acuaticos, sugiere que las especies mejor adaptadas al buceo han tomado ventaja y han 
desarrollado algunos mecanismos preexistentes (Schmidt-Nielsen, 1979). 
Particularmente, el sistema respiratorio de 10s pinnipedos y 10s cetaceos presenta 
numerosas caracteristicas anatomicas e histologicas que reflejan adaptaciones asociadas 
a la capacidad de ajustarse a las elevadas presiones que deben soportar en las 
inmersiones. Otras modificaciones del sisterna respiratorio se asocian con 10s mecanismos 
ventilatorios, caracterizados por rapidas ventilaciones en superficie, en donde importantes 
volljmenes de aire deben ser exhalados e inhalados durante cortos intervalos de tiempo 
(Wislocki, 1929). 
Los estudios acerca de la anatomia e histologia del sistema respiratorio de 10s mamiferos 
acuaticos se concentraron en unas pocas especies, como por ejemplo aquellos realizados 
por Wislocki (1929) en Tursiops truncatus; Gouddappel y Slijper (1958) en Hyperoodon 
ampullatus; Boshier y Hi11 (1 974) en Leptonychotes weddell[ Fanning y Harrison (1 974) en 
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Tursiops fruncafus; Boyd (1975) en Leptonychotes weddelli; De Carlo y co1.(1976) en 
Leptonychofes weddelli; y Henk y Haldiman (1 990) en Balaena Mysficetus. Desde un 
enfoque anatomo-histcl6gico comparado, pueden citarse 10s trabajos de Belanger (1940) 
en Phoca vitulina, Trichechus lafimsfris, Tursiops truncatus, Delphinapterus leucas, 
Physefer macrocephalus, Megaptera nodosa, Balaenoptera ptiysalis, y Balaenoptera 
sibbaldii; y el de Wislocki y Belanger (1940) en Balaenoptera sibaldii, Balaenoptera 
physalis, y Physeter megalocephalus. 
Solamente Kooyman (1 971 ), y Leith (1 989) encararon una revision sobre la morfologia 
funcional del sistema respiratorio en mamiferos acuaticos. 
Es, probablemente debido a la dificil obtencion de las muestras biologicas, que la mayoria 
de estos trabajos solo reflejaron un aspect0 parcial de 10s ajustes morfoldrgicos del sistema 
a la vida subaw%tica. 
Cuando las conclusiones extraidas a partir del estudio de una especie o de un grupo 
taxonomico restringido (pinnipedos o cetaceos), se amplia a un analisis comparado, las 
interpretaciones morfologico-funcionales pueden variar (Leith, 1989). 
Algunas de las variantes estructurales del sistem3 respiratorio de 10s mamiferos marinos 
parecen ajustarse a una estrategia general en la conquista del ambiente acuatico, per0 en 
algunos casos se presentan variantes que probablemente respondan a presiones 
. -. 
ambientales especificas. 
C a b  entonces pregur;tarse: itodas las especies explotaron las adquisiciones estructurales 
de la misma forrna?; ihasta que punto pequefias variaciones en 10s habitos particulares de 
cada especie, pueden asociarse con diferencias estructurales en el sistema respiratorio? 
Estas preguntas se convirtieron en el eje conductor del presente trabajo de Tesis. 
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2. B I O L O G ~  GENERAL DE iAS ESPECIES ESTUDIADAS 
2.1 Orden Pinnipedia: breve reseAa taxonomica y evolutiva 
Los lobos y leones marinos, focas y morsas se consideran pertenecientes al Orden 
Pinnipedia (Eisenburg, 1981 ; Novak y Paradiso, l983), al cual pertenecen alrededor del 
28% de las especies de 10s mamiferos marinos existentes (Riedman,l990). No obstante, 
algunos autores 10s consideran como un Suborden dentro del Orden Carnivora (King,I 983; 
Young, 1985). 
La controversia existente acerca de si 10s pinnipedos conforman un Orden diferente al de 
10s camivoros terrestres (Fisipedia) continlja en la actualidad. Los Pinnipedia se clasifican 
en dos superfamilias: Otaroidea y Phocoidaa. A la primera de estas, pertenecen 10s lobos y 
leones marinos (Familia Otariidae) y las morsas (Familia Odobenidae); a la segunda 
superfamilia pertenecen las focas y 10s elefantes marinos. 
Los pinnipedos se originaron hace unos 22-25 millones de aiios, a partir de formas 
terrestres camivoras o fisipedios (Repenning y Tedford,I 977), estando aun en discusion su 
posible origen monofiletico o difiletico (Wyss, 1987; Berta y Clayton, 1984). La postura 
monofiletica esta basada en estudios a nivel molecular, que involucran el analisis 
comparado de proteinas sericas y del ARN de las especies actuales. Berta (1 987), propuso 
un origen monofiletico basado en el estudio de un fosil practicamente completo del 
ancestro de 10s pinnipedos (Enaliarctidae). Si 10s pinnipedos poseen un ancestro comljn, 
las proteinas sericas y el ADN de 10s otaridos y fkidos deberian presentar una mayor 
similitud entre si que con otros grupos de mamiferos. Si 10s pinnipedos son difileticos, 10s 
fckidos y otaridos deberian presentar mayores semejanzas con sus ancestros hipoteticos 
mas directos, como las cutrias y 10s osos respectivamente. 
Estudios de la similitud de las proteinas sericas (de Jong,I 982) y estudios comparados del 
ADN de otaridos y fkidos (Arnason y Widegren,l986), demuestran mayor similitud entre 
ambos grupos, que con otros grupos de mamiferos. 
Sin embargo, el registro fosil favorece a 10s que sostienen la postura difiletica, mientras que 
10s estudios moleculares aportan information que favorece la postura monofiletica. 
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2.2 Caracteristicas generales d e  los pinnipedos estudiados 
- Superfamilia Otarioidea 
Familia Otariidae 
-Arcfxephalus austraiis (Zimmerrnann, 1783) (Lobo marino peletero Sudamericano) 
AI igual que la mayoria de ios otaridos, es una especie poliginica y sexualmente dimorfica. 
Los machos, de pelaje castaiio oscuro, (Figura la) pueden alcanzar un mkimo de 188 cm, 
y 159 kg. y las hembras, de coloration mas Clara, alcanzan un mkimo de 142 cm. y 49 kg. 
(Vaz Ferreira y Ponce de Leon,I 987). El lobo marino peletero sudamericano se distribuye 
a lo largo de las costas de 10s b a n o s  Atlantico y Pacifico en Sudamerica, per0 no lo hace 
de forma continua, sin0 que esta asociado a zonas de alta productividad primaria y 
secundaria (Cappozzo, 1991). La temporada de reproduccion transcurre durante 10s meses 
de noviembre y diciembre. Los machos son tenitoriales y permanecen en tierra durante la 
temporada de reproducci6nI ayunando hasta un m&imo de 60 dias (Vaz Ferreira y Ponce 
de Leon,1987). Las hembras entrarian en estro entre el quinto y octavo dia posterior al 
parto. Al igual que todos 10s otaridos, luego de producida la &pula las hembras alteman 
periodos de alimentaci6n en el mar con estancias en tierra de duraci6n variable y que 
comprenden 10s periodos durante 10s cuales las hembras zmamantan a sus crias. 
-0taria flavescens (Shaw, 1800) (L&n marino Sudamericano) 
Los machos aduitos (Figura Ib) son de mayor peso que las hembras adultas; pueden 
alcanzar 3 metros de longitud y superar 10s 300 kg. de peso (Cappozzo y Rosas,l991) 
mientras que las hembras alcanzan I,% metros de longitud y 140 kg. de peso. Las crias, 
presentan tambien un dimorfismo sexual marcado desde el momento de nacer (Cappozzo y 
co1.,1991). El rango de distribucion de la especie abarca las costas de Sudamerica 
(King,l983). Posee una estaci6n reproductiva anual que transcurre desde mediados de 
diciembre hasta mediados de febrero en toda su area de distribucion (Campagna y Le 
Bouef, 1988; Cappozzo y Rosas,l991). Los primeros en llegar a 10s apostaderos de 
reproduccion son 10s machos, muchos de 10s cuales permanecen en el area de cria 
ayunando durante la temporada reproductiva. Los primeros nacimientos se producen en la 
segunda quincena de diciembre (Campagna y Le Bouef, 1988). 
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2.3 Comportamiento de buceo de 10s pinnipedos estudiados 
Es escasa la informacion disponible sobre el comportamiento de buceo en las especies 
estudiadas. La mayor parte de la informacion se basa en observaciones indirectas de la 
actividad subacuatica, como las realizadas desde la costa o desde un Sote de observaci6n, 
o las registradas por capturas accidentales en redes de pesca. Sin embargo, tanto el lobo 
marino peletero (A-australis) como el leon marino (0.flavescens) heron estudiados en sus 
ambientes naturales (Trillmich y col., I 986; Majluf, 1 987; Wemer y Cam pagna, I 995), 
mediante la utilizacion de registradores de tiempo y profundidad de buceo (TDR), pero en 
muchos casos dado la dificil captura, manipuiacion y recaptura de 10s individuos a 10s que 
se les col& el TDR, el nlimero de 10s ejemplares de 10s que se pudo extraer infomacicin 
es bajo y se concentra principalmente en las hembras ylo juveniles. 
El patron de b u m  general de las hembras adultas del l&n marino (O.flavescens), 
estudiadas en la costa patagbnica durante la temporada reproductiva, consiste en una 
serie relativa de buceos de corta duraci6n y poca profundidad. La mayoria de las hembras 
presentan buceos mesopelagicos, con excursiones verticales (Wemer ' y  Campagna, 
1 995)(Tabla 1 ). 
Los buceos desarrollados por el lobo marino peletero (A.australis), son en su mayoria de 
duracion similar y con profundidades medias inferiores a las obtenidas para el le6n marino 
sudamericano. El porcentaje de tiempo empleado en el buceo es menor (Trillmich y 
col., 1986)(Tabla 1 ). 
Tabla 1: Variables registradas para buceos naturales en hembras de A.austrais y 0.flavescens. 
Especie Buceo lntewalo % tiempo Ref. 
Durac. en superf. de buceo Profun. 
merlia(min) media(mts) (min) 
A. australis 
0. flavescens 2,s 45 1.1 52,7 (c) 
Ref:referencias,(a) Majluf (1987); (b) Trillmich y ~1,1986; (c) Werner y Carnpagna,1995. 
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2.4 Orden Cetacea: breve resefia taxonomica y evolutiva 
Los fosiles de 10s cetaceos mas antiguos encontrados, provienen de dep6sitos 
continentales del Eoceno temprano, lo que implica una antigiledad estimada en 50 millones 
de atios. Compartirian un antecesor com6n con 10s Artiodactilos (Ungulados). 
Es probable que 10s primeros cetaceos vivieran en aguas costeras poco prokmdas, 
desarrollando habitos anfibios y facilitando la fijacion de adaptaciones cada vez mas 
especificas para el desenvolvimiento permanente en el medio acuatico (Young,I 985). 
A mediados del Eoceno (40 m.a.) la mayoria de 10s ancestros de 10s cetaceos habian 
desarrollado las aletas y habian perdido 'as extremidades posteriores. A principios del 
Oligocene se originan dos grupos de cetaceos, reunidos en la actualidad en dos 
Subordenes: Odontoceti ("cetaceos con dientes") y Mysticeti ( " c e t b s  sin dientes"). 
Dentro del primer0 se inscriben watro Superfan~ilias: Platanistoidea (que incluye a la 
Farnilia Pontoporiidae), Delphinoidea (que inchye las Familias Phocoenoidae y 
Delphinidae), Ziphioidea y Physeteroidea. El Suborden Mysticeti presenta cuatro Farnilias: 
Balaenidae, Neobalaenidae, Eschricitiidae y Balaerropteridae (Klinowska, 1991). 
En muchos aspectos 10s cetaceos han experimentado una "regresion" hacia las 
caracteristicas de la forma de vida de 10s peces, lo wal se pone de relieve ante todo en su 
morfologia, con la cabeza alargada, ausencia de cuello y cuerpo terminado en punta, 
hidrodinamico (Young, 1985). 
2.5 Caracteristicas generales de 10s cetaceos estudiados 
- Suborden Odonceti 
Familia Pontoporiidae 
-Ponfomria blainvillei (Gervais y d'orbigny, 1844) (Delfin franciscana) 
Los machos de esta especie (Figura Ic) muestran cna talla en el aduito de 131 cm, y un 
peso corporal de 25-29 kg.(Monzon y Corcuera, 1990). Las hembras maduran sexualmente 
al alcanzar una talla de 140 crn. y un peso de 33-34 kg.. Se distribuyen en aguas costeras, 
desde Brasil hasta Argentina. El golfo San Matias (Patagonia, Argentina) es considerado 
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su limite austral (Crespo y Harris,l991 ). Ocasionalmente se han hallado fransiscanas en el 
Rio de la Plata. 
- Suborden Odontoceti 
Familia Delphinidae 
-Laaenorhvnchus obscurus (Gray, 1828) (Delfin oscuro) 
El delfin oscuro (Figura Id) tiene distribucibn circumpolar en aguas templadas y templado- 
frias del Hemisferio Sur. En lac costas del &no Pacifico se distribuye hasta el Peni, 
mientras que en las costas del Atlantico Sudoccidental se lo cita desde Mar del Plata hasta 
Yierra del Fuego (Crespo,l991). La longitud m5xima registrada para 10s machos es de 2,I l  
mts y para las hembras es de 1,93 (Leathemd y Reeves, 1983). 
- Suborden Odontoceti 
Familia Delphinidae 
-Delphinus delghis (Linnaeus, 1758) (Delfin comQn) 
El delfin comlin (Figura le) es una especie cosmopolita presente en aguas tropicales y 
templado &lidas, se trata de un delfin pelagico y de costumbres gregarias 
(Gonzalez, 1991 ). El macho mas grande que fue reportado llego a 10s 2,6 mts, y el registro 
para una hembra fue de 2,3 mts (Klinowska, I 991 ). 
- Suborden Odontoceti 
Familia Phocoenidae 
-Phocaena spinipinnis (Burmeister, 1865) (Marsopa espinosa) 
La distribution de esta especie es continua desde las costas de Pen3 hasta Tierra del 
Fuego, y desde alli hasta Santa Catarina, Brasil (Goodall y co1.,1990). 
Brownell y Praderi (1982) setialaron que la marsopa espinosa (Figura If) podria ser el 
pequeilo cetaceo mas abundante en las aguas del Atlantico Sur. Esta especie no se 
encuentra siempre restringida a aguas muy costeras, a pesar de ser vista en Tierra del 
Fuego muy cerca de la costa, e incluso remontando rios y fiordos (Goodall y Co1.,1990). 
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2.6 Compertamiento de buceo en 10s cetkeos estudiados 
Los registros sobre el comportamiento de buceo en la mayoria de las especies de 10s 
cetaceos estudiados se basan principalmente en observaciones de amp0 o datos sobre 
capturas incidentales en redes de pesca. 
P.blainvillei prefiere habitats extremadamente costeros, de aguas poco profundas (Corcuera 
y co1.,1994). En la costa de la Provincia de Buenos Aires, el 473% de 13s individuos 
capturados incidentalmente en redes de enrnalle se ahogaron en un ranyo de profundidad 
de 2-10 metros, can un 95% capturado entre 10s 2-40 mts., sugiriendo un interval0 
preferencial cerca de 10s 35 mts (Tabla 2). Durante 10s intervalos en superficie, nadan en 
forma tranquila, exhibiendo en varias ocasiones toda su cabeza; nunca han sido vistos 
saltando (Monzon y Corcuera,l991). El tiempo medio de buceo fue de 18 segundos 
(Bordino y Thompson, 1997); sin embargo estos autores observaron en la distribution de 
frecuencias de 10s tiempos de buceo un patron bimodal, cuyos componentes son buceos 
cortos (moda: 6-10 seg) y buceos largos (moda: 51-55 seg). Los buceos largos se 
registraron durante 10s periodos de alimentacion, mientras que 10s buceos cortos se 
presentaron durante el movimiento directional (Bordino y Thompson, 1997). 
Lobscurus presenta en superficie una actividad mayor que el delfin del Plata (P.blainville~), 
desarrollando un espectro variado de saltos. En la zona de Peninsula Valdes, un ejemplar 
de delfin oscuro fue seguido por radio hasta un distancia de unos 50 krn mar adentro 
(Lichter, 1992). Wursig y Wursig (1980), sugieren que las profundidades medias de 10s 
territorios en donde se registran a 10s delfines oscuros alimentandose, varian 
ectacionalmente. 
La profundidad media del agua (*) durante 10s periodos de alimentacion dependia de la 
epoca del aiio en relacion al ambiente que frecuentaban, en :ebrero el ambiente 
frecuentado presentaba 41 mts, para luego desplazarse a ambientes de hasta 21 rnts de 
profundidad en el mes de septiembre. El tiempo promedio de buceo registrado fue de 21 
segundos (Wursig y Wursig, 1 980). 
(7 Wuisig y Wursig (1 980), evaluaron la profundidad de buceo de 10s delfines en base a la profundidad medida 
en la regidn de 10s avistajes, por eso se utiliza el terrnino: profundidad del agua 
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Existen registros de dos delfines oscuros que fueron capturados accidentalmente en redes 
de pesca a una profundidad de 50-60 mts. (Corcuera y ~01.~1994) (Tabla 2). 
P.spin@innis puede hallarse por 10s menos hasta unos 50 krn de la costa , y la profundidad 
promedio de 10s registros de capturas incidentales por redes de pesca puede llegar 
hasta 60 rnts (Corcuera y col., 1994). 
La localizacidn de sus capturas en redes en el Brea de Necochea, Argentina, muestra que 
su presencia en aguas bonaerenses es muy poco probable entre 1 y 30 rnts de 
profundidad, aumentando la frecuencia de sus capturas en profundidades superiores a 10s 
30 rnts (Corcuera y ~01.~1994) (Tabla 2). 
La natacion de la marsopa espinosa es calma y apenas perturba la superficie, exhibiendo 
su particular aleta dorsal, ljnico rasgo caracteristico de la identidad de la especie en el 
agua (Corcuera, 1991 ). 
Presenta inmersiones prolongadas, perrnaneciendo poco tiempo en superficie. Estos 
animdes emplean aproximadamente 0,5 seg. para exhalar y 0,5 seg. para inhalar, y el 
tiempo entre cada ventilacion (inhalacion y exhalacion) es de 0.7 segundos (Wursig y 
col, 1 977). 
D.delphis presenta un comportamiento de buceo bimodal, en el que se registran buceos 
poco profundos o superficiales que oscilan entre 2-10 mts, y buceos noctumos de 
alimentacion que se desarrollan en un rango de 20-80 rnts de profundidad (Gaskin, 1 982). 
El ljnico ejemplar capturado en redes de pesca en Necochea, Argentina, se obtuvo a una 
profundidad entre 10-20 rnts aproximadamente (Corcuera y ~01.~1994) (Tabla 2). 
El delfin comljn presenta una veloz natacion, la que incluye espectaculares saltos fuera del 
agua (bichter, 1992). 
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Tabla 2: Variables registradas para buceos naturales en Ponfopon'a blairmilei, Lagenorhynchus obscurus, 
Phocaena spinipinnis y Delphinus delphis. 
Especie 
L. obscurus 
P. spinipinnis 
D. delphis 
Profundidad 
de buceo (mts) 
Tipo de 
registro 
Redes de 
pesca 
Redes de 
P e w  
Redes de 
pesca 
Redes de 
P e w  Y 
radiotelemetria 
Referencia 
Monzon y Corcuera (1991) 
Bordino e liiiguez (1 996) 
Corcuera y cot. (1 994j 
Corcuera y cot. (1 994) 
Gaskin (1 982) 
Corcuera y co1.(1994) 
(1) Profundidad correspondiente a1 473% de las capturas; (2)Profundidad correspondiente 2195% de las 
capturas; (3) Buceos diumos; (4) Buceos nocturnos de alimentaci6n; (5) Registro por red de pesca para 
un solo ejemplar. 
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3. ASPECTOS GENERALES DE LA FISIOLCG~A DEL BUCEO EN 
PlNNlPEDOS Y CETACEOS 
3. I Respuestas cardiovasculares 
El buceo en 10s mamiferos marinos se desarr~lla por una serie de cambios fis;~logims 
comprendidos en un proceso global denominado reflejo de buceo. Este reflejo fue 
estudiado y su mecanismo fue comprendido en animales cautivos y mediante buceos 
forzados (Renouf,l991). En estas condiciones la mayoria de 10s animales estudiados 
(principalmente pinnipedos), refiejaban una profunda bradicardia, durante la cual la tasa 
cardiaca podia descender hasta el 10 % de los valores normales (Scholander,l940; 
Andersen, 1966; Elsner y col., 1970; Liggins y col., 1930). La caida mas abrupta e intensa de 
la tasa cardiaca ocurre en 10s focidos, y la menos pronunciada en el manati 
(Kooyman,l989). El descenso en el ritmo cardiaco llego a registrarse tambien en fetos de 
la foca de Weddell (Leptonychotes weddellr) durante las inmersiones de las hembras 
preiiadas (Kooyman, 1989). 
El volumen sistolico en algunas especies, como el le6n marino de California (Zalophus 
californianus) y la foca comljn (Phoca vitulina), se mantiene constante , mientras que en la 
foca de Weddell el volumen sistolico desciende desde un 30 a un 50% (Zapol y m1.,1979). 
Las razones para explicar estas diferencias no son del todo claras, y probablemente 
respondan en gran medida, a diferentes condiciones experimentales (Kooyman11989). A 
pesar de la disminucion del volumen sistolico, existen ajustes vasculares que mantienen la 
presion arterial constante, y esto se debe en gran parte a un increment0 en la resistencia 
vascular periferica (Sinnett y co1.,1978). Algunos tejidos se veran disminuidos en sus 
niveles de irrigacion con la consecuente disminucibn de 10s niveles de oxigeno, como 
ocurre en 10s mtjsculos y en organos como 10s rifiones (Elsner,l 978; Zapol y col., 1979). 
El cerebro y 10s pulmones mantienen niveles normales de irrigacion (Kooyman y col.,1981). 
El corazon parece declinar parcialmente su abastecimiento normal de sangre durante las 
inmersiones (Zapol y col., 1979). 
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Las anastomosis arteriovenosas parecen jugar un rol importante en la distribution del flujc 
sanguine0 de algunos organos; estos puentes vasculares podrian intervenir como pasajes 
para desviar el riego de sangre bajo distintas circunstancias (Kooyman, 1989). 
En numrosas especies de mamiferos acuaticos se encontro un mayor volumen total de 
sangre, un mayor nlimero de globulos rojos y una mayor concentration de hemoglobina, 
sumado a un increment0 de la miogiobina muscular, si se las compara con especies de 
mamiferos terrestres de talla similar (Kooyman, 1973; Kooyman, 1985). 
La existencia de periodos prolongados sin intercambio gaseoso, como consecuencia de 
buceos prolongados, implican un deficit de oxigeno, que trae aparejado la acumulaci6n de 
acido lactico (AL) en sangre. El mlisculo es su principal produdor (Murphy y co1.,1980). 
Esto conduce a1 desarrollo de mecanismos altemstivos para llevar a cab0 10s ajustes 
fisidhicos wrrespondientes durante 10s periodos de bajo nivel de oxigeno: a) aumento en 
la actividad ylo concentraci6n de enzimas glicoliticas, para maximizar la obtencibn de 
energia (Hochachka y Storey,l975), b) recuperacion eficiente de la anaerobiosis, utilizando 
el AL producido durante el bucco, y c) un equilibrio del balance redox (1:1), conducente a 
impedir que las &lulas prrnanezcan en un estado de reduccih elevado (Kooyman y 
co1.,1981). 
La clase y cantidad de enzimas reguladoras presentes en etapas metabolicas claves, se 
han regulado para facilitar un equlibrio sficiente entre la aerobiosis y la anaerobiosis 
(Hochachka y Storey, 1975). 
El metabolismo basal de mudws mamiferos marinos es 1-3 veces mayor que el de 10s 
mamiferos terrestres de talla similar. La tasa metab61ic.a de estas especies no puede ser 
medida usando calorimetria indirecta (por ejemplo: consumo de oxigeno); es por eso 
que la mayoria de 10s investigadores usan la deuda de oxigeno post-buceo como un 
indicador de la tasa metabolica; la deuda de oxigeno se define como el oxigeno adicional 
consumido durante la recuperacion en superfiwe (Kooyman y ml., 1981 ). 
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La tasa metabolica calculada en base a la deuda de oxigeno representaria una tasa 
metab6lica que puede considerarse corno de rutina (*) mas que basal. Algunos estudios 
revelaron que luego de buceos sucesivos la deuda de oxigeno era menor a la esperada, lo 
que sugeria que durante la inmersibn, la tasa metab6lica disminuiria (Kooyman y 
co1.,1981). 
Segh lo expuesto anteriorrnente, existe una gran flexibilidad en la redistribucibn de la 
sangre, y algunos organos pueden posponer y reducir su actividad durante el bldceo. Este 
mecanismo podria reducir las necesidades energeticas del organism0 (Kooyrnan, 1989). 
3.3 Buceos naturales vs. buceos forzados 
Dado que la mayoria de 10s mamiferos marinos pueden desarrollar apneas prolongadas, 
10s mecanismos asociados a este fen6meno fueron el principal tema de estudio durante 
muchos aiios. 
La mayor parte de estas investigaciones se llevaron a cab0 en condiciones artifidales o de 
laboratorio, forzando al animal en estudio a la realization de 10s b u m s  (Scholander y col., 
1941 ; Murdaugh y col. , 1966 ; Olsen y col. , 1969; Kooyman y co1.,1972; Sinnett y 
co1.,1978; Murphy y co1.,1980; Kjekshus y co1.,1982; Castellini y co1.,1985; Reed,1994). Los 
objetivos de estos trabajos fueron 10s de andizar 10s mecanismos que desencadenaban 
una respuesta mikirna para la conservacibn del oxigeno y 10s mecanismos de defensa 
contra la asfixia. Estos conceptos se reunieron la expresibn "reflejo de buceo". 
Sin embargo, el estudio de la fisiologia del buceo de 10s mamiferos marinos en inmersiones 
desarrolladas a voluntad en ambientes naturales, parecen revelar que el animal 
generalmente no desencadena una respuesta extrema contra la asf~ia; mas bien 
parece desencadenar respuestas asocjadas con la administracion de oxigeno en relacibn a 
lo que parecen ser buceos planificados (Kooyman, 1985). 
(*) La tasa de rutina se interpret6 en peces corno la tasa de actividad cuando todos 10s movimientos 
son aparentemente espontaneos; en 10s vertebrados tertestres se utiliza el tennino de tasa de transporte 
para designar a la tasa asociada con la locomoci6n normal minima (paseo,vuelo) (Hoar,1978). 
Aspectos generales de la fisiologia del buceo en pinnipedos y cetaceos 15 
La regulation del conjunto de ajustes fisiol6gicos previos ylo durante el buceo voluntario 
lleva a un nuevo concept0 : "respuesta al buceo" ("diving response") (Renouf,l991), en 
lugar de "reflejo de buceo", como fue citado antes. 
Las respuestas fisiologicas, obtenidas en laboratorio, que se desencadenan durante el 
buceo son: a- bradicardia extrema, b- flujo sanguine0 restringido a algunos organos, c- 
reduction del metabolismo aerobico en muchos organos, d- inwemento significative del 
metabolismo anaerobico en algunos brganos, e- descenso de 10s niveles de oxigeno 
muscular, seguido por una awmulaci6n de acido Iactico. Sin embargo, en lo que a ritmo 
cardiaco se refiere, parece existir una relaciCn entre la duracion del buceo (apnea) y la 
frecuencia cardiaca. 
En la foca de Weddell existe poca o ninguna diferencia entre la tasa cardiaca en apneas 
durante el reposo y durante buceos de hasta 8 minutos (3545 latlmin) (Kooyman y 
Campbe11,1973). Cuando la foca excede 10s 10 minutos de buceo se reduce la tasa 
cardiaca, presentando un valor minimo wando el buceo se extiende mas alla de 10s 20 
minutos (Kooyman,l985). Dependiendo de la actividad desarrollada durante el buceo, a 
partir de 10s 10 minutos aproximadamente comienzan a presentarse las respuestas 
obtenidas en el animal en condiciones forzadas. 
Kooyman (1985,1989) plantea la existencia de un "buceo aerobico limite" (BAL), 
estableciendo una correlaci6n entre la duracion del buceo y el nivel de acido Iactico que se 
genera durante el buceo. 
Este limite marca la m&ima apnea que es posible alcanzar sin que se produzca un 
inwemento del acido lactico durante o despues de la inmersion. El BAL depende de: 1- las 
reservas de oxigeno, 2- el consumo de oxigeno, 3- el grado de vasoconstriction periferica, 
y 4- la tasa de producci6n y consumo de acido Iaciico. El BAL pareceria estar 
determinando tres tipos de buceos que se desencadenan durante las inmersiones 
voluntarias (Tabla 3). 
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Tabla 3: Tipos de buceos generales en relaci6n al lirnite de buceo aerobico (BAL) (Modificadi, de 
--
Kooyman,l985). 
La administracidn y utilization del oxigeno no es un mecanismo simple que se activa a 
"todo o nada" cuando el animal se sumerge. Un mamifero acuatico puede alternativamente 
desarrollar cualquiera de 10s buceos mencionados, si bien cada especie presenta alguno 
preferencial, y cada uno de ellos desarrolla distintas variables gobernadas por centros 
nerviosos para preservar la homeostasis. 
3.4 Estrategias generales de buceo: jnadadores o buceadores? 
BUCEOS LARGOS 
> 10 rninutos 
Superan el BAL 
Se establece una respuesta 
extrema, similar a las 
desarrolladas en laboratorio. 
BUCEOS CORTOS 
< 10 minutos 
Dentro del BAL 
No todos 10s mamiferos acuaticos explotan de igual modo, 10s tiempos en superficie y 10s 
tiempos en inmersi6n. 
BUCEOS MEDIOS 
10 minutos 
Cercano o que apenas 
superan el BAL 
Los estudios sobre comportamiento de buceo llevados 3 cabo en diversas especies 
demuestran que este grupo puede dividirse en : "buceadores" y "nadadoresW(*). Esta 
diferenciacion fue planteada par Kramer (1 988), quien considera animales "buceadores" 
El flujo sanguine0 se modifica segiin las condiciones del animal 
(por ej.:antes o despues de alimentarse). 
(*) Esta palabra proviene de un termino original en ingles: "surfacer". Su traducci6n no es muy precisa 
("superficial"), por ello se decide para la presente Tesis adoptar un termino mas adecuado: nadador 
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aquellas especies que sobre un periodo de 24 horas en el mar, pasan mas del 50% en la 
superficie, con periodos de buceo usualmente circadianos y en ciclos que pueden 
extenderse por horas. 
Estos ciclos de buceos pueden ser descriptos como una serie de inmersiones, de 
profundidad tipicas de cada especie, que se alteman con un corto interval0 en la supetficie 
que no excede el 10 o 20 % del tiempo total del ciclo (Kooyman, 1989). La duracion de 10s 
buceos esta determinada por el nivel de oxigeno almacensdo y su tasa de consumo. 
Los "nadadores" son aquellos animales que pasan la mayor parte del tiempo sumergidos, 
durante un lapso de 24 horas. y solo emergen a la superficie durante cortos intervalos para 
llevar a cabo el intercambio de aire. 
En este grupo, el buceo se presenta como continuo y no limitado a ciclos definidos de 
inrnersiones. La mayor parte de 10s otaridos pertenecen al grupo buceador, en donde 10s 
buceos estan definidos por ciclos de inmersiones poco profundas y duraderas, en relau6n 
a 10s buceos constantes de larga duracion y profundidad que desarrollan 10s elefantes 
marinos (Le Boeuf y col., 1988; Campagna y col., 1995), tipicos representantes del gnrpo 
nadador. 
Pertenecer al grupo de 10s nadadores o de 10s buceadores probablemente este asociado a 
ajustes morfoldgicos y fisiologicos especificos. Surge de esto las siguientes incognitas: 
jcomo se desenvuelve en la interfase agua-aire un animal "nadador" adaptado en extremo 
a las profundidades?, y en el caso de 10s "buceadores", jcomo se desenvuelve en las 
profundidades un animal adaptado en extremo a la interfase?. 
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4.1 Caracteristicas anatomo-histologicas generales 
Como h e  mencionado en la Iniroduccion general, el diset7o del sistema respiratorio en 10s 
mamiferos marinos responde a dos necesidades fundamentales : a) ajustarse a 10s 
cambios de la presidn extema, y b) facifitar el intercambio de importantes vol6menes de 
aire y en cortos intervalos de tiempo, reskecto del patron caracteristico de 10s mamiferos 
terrtstr~s. 
Los mamiferos marinos presentan modificaciones desde la traquea hasta la regi6n 
alveo!ar. Sin embargo, no todos 10s representantes de este grupo adoptaron las mismas 
~ f i c a c i o n e s  estructurales. 
La morfolmia pulmonar se puede dividir en dos partes. lo)  En lo que se refiere al patron 
de lobutacii>n, presenta en 10s cetaceos y en gran parte de 10s f6cidos una modification 
notable respecto de la mayoria de 10s mamiferos terrestres: ausencia de lobulos 
pulmonares (Sliiper, 1 962; Green, 1 972; TarasofF y Kooyman, 1 973; Harrison y 
Fanning,l974), caracter que no se mantiene en 10s otaridos, que poseen lobulos 
pulmonares tipicos de otros mamiferos. 
2O) En lo referente a la microanatomia pulmonar, 10s mamiferos marinos tambien se 
apartan del patron clasico mamiferoide. En estos 6ltimos, el pulmon por su estructura, 
semeja una glandula alveolar compuesta, en la que el estroma de sosten origina tabiques 
conectivos que dividen al pulmon en lobulillos de distinto orden. 
El lobulillo de mayor tamat70 es el secundario, abordado por una via aerea denominada 
bronquio interiobuiillar, incluido en el tejido conedivo del tabique de igual nombre. Esta via 
una vez que penetro en el lobulillo secundario, recibira el nombre de bronquiolo 
intralobulillar y por ramification originara de 3 a 5 bronquiolos terminales que abordaran el 
lobulillo primario o acino, considerado la unidad anatomica y funcional del pulmon (Ham, 
1981 ; Testut y Latarjet, 1979; Weiss, 1983). 
Los estudios de la microanatomia pulmonar de 10s mamiferos marinos no arrojan ninguna 
precision respecto a la division del pulmon en lobulillos de distinto orden. 
.A < 
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b 8 s. 
Existen solamente dos trabajos realizados en la foca de Weddell (Boyd, 1975; De Carlo y 
col., 1976) donde !os autores abordan este tema, no acordando al respecto de la 
existencia y nomenclatura referida a Ics lobulillos primarios y secundarios. 
Las vias aereas extrapulmonares se diferencian en 10s distintos grupos de mamiferos 
marinos en n6mero y longitud relativa. Los cetaceos presentan en general una corta 
tr5quea (Slijper,1962), y 10s bronquios primarios varian en longitud y en el patron de 
rarnificacion. En 10s pinnipedos, 10s bronquios primarios o extrapulmonares desarrollan un 
patron de rarnificacion distinto en 10s dos grupos principales. En 10s focidos se obsewa una 
larga traquea, y 10s bronquios primarios emergen en las proximidades del hilio pulmonar; 
en cambio en 10s otaridos, la rarnificacion traqueal es mas iemprana, originando bronquios 
primarios de considerable longitud (King, 1 974; Tarasoff y Kooyman, 1983). 
El patron de rarnificacion del arbol bronquial, tambien presenta modificaciones en 10s 
distintos grup~s. En la mayoria de 10s cetaceos se desarrolla un patron de ramificaci6n 
asimetrico, que promueve la aparicion de bronquiolos terminales en generaciones 
tempranas de las vias aereas (Tarasoff y Kocyman, 1973). 
En 10s pocos otaridos estudiados hasta el presente, se desarrolla un patron de rarnificacion 
mas regular, presentando asi mayor similitud con la mayoria de 10s mamiferos terrestres 
(Nakakuki,l993); a diferencia, en 10s fkidos parece desarrollarse un patron intermedio 
entre los dos grupos mencionados. 
La histoloaia general de las vias aereas, de 10s mamiferos marinos difiere en pocos 
aspectos de la de 10s mamiferos terrestres. Probablemente estos aspectos divergentes 
reflejen ajustes microanatomicos del sistema a la actividad subacuatica. 
En 10s pinnipedos, 10s principales estudios se concentraron en la descripci6n histdogica 
del sistema respiratorio de la foca de Weddell, Leptonychotes weddelli (Boshier y 
Hill, 1974; Boyd, 1975; De Carlo y col., 1976). Se describio la constitxion histol6gica de las 
vias aereas extrapulmonares e intrapulmonares, no habiendo unanimidad de criterios 
fundamentalmente en la interpretation histologica de las glandulas asociadas a la mucosa 
respiratoria (Boyd,1975; De Carlo y co1.,1976). Hasta el momento no se ha realizado un 
estudio detallado de la histologia de las vias aereas de un Otarido. 
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En 10s cetaceos, el delfin nariz de botella o tonina (Tursiops truncatus), fue la especie 
mejor descripta histologicamente (Wislocki, 1929; Fanning y Harrison,l974). Una de las 
principales diferencias histologicas de las vias aereas con respecto a las de otros 
mamiferos, es la ausencia de glandulas en las vias aereas intrapulmonares (Harrison y 
Fanning, 1974). En !a ballena azul (Balaena mystcetus), el nljmero de glandulas mucosas 
demean hasta desaparecer en las vias intrapulmonares menores de 3 mm de diametro 
(Henk y Haldiman, 1990). 
En la mayoria de 10s cetaceos y pinnipedos, el cartilago se distribuye a largo de todas las 
vias aereas intrapulmonares a mod0 de anillos incompletos y placas aisladas. 
4.2 Vias aereas terminales: una region altamente especializada 
La region terminal del arb01 bronquial de 10s mamiferos marinos presenta notables 
diferencias en relacion con 10s mamiferos terrestrss. Ei7 promedio, a partir de vias de 0,5 
mm. de diametro y menores, se observan estructuras que parecen estar asociadas a 10s 
buceos profundos, a las apneas prolongadas, y a1 rapido intercambio de aire en la 
superficie (Simpson y Gardner, 1972). Las estructuras mencionadas son: 
1) Placas de cartilago 
2) Esfinteres mioelasticos 
Los bronquiolos terrninales de 10s mamiferos carnivoros terrestres, incluyendo algunas 
formas emparentadas con 10s mamiferos acuaticos, no presentan placas de cartilago en la 
tunica fibroelastica. 
Lo mlsmo ocurre en algunos mamiferos terrestres con una moderada actividad acuatica, 
como por ejemplo: el hipop6tam0, el coipo y la nutria de rio (Denison y Kooyman, 1973). 
Sin embargo, aunque 10s mamiferos marinos representan un grupo de animales con 
amplia diversidad, la presencia de cartilago en las vias terrninales es un factor com6n a 
todas las especies. 
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La adquisicion de cartilago terminal por parte de !os pinnipedos, cetaceos y sirenidos 
representa un sorprendente ejemplo de convergencia evolutiva (Denison y 
Kmyman, 1 973). 
En general, 10s fkidos desarrollan una via aerea terminal menos modificada; la portion 
mas distal del bronquiolo no presenta cartilago; desemboca en un bronquiolo respiratorio 
que finalmente termina en un ducto alveolar. Las porciones libres de cartilago presentan 
un elevado reforzamiento de mljsculo liso (Denison y Kooyman, 1973; Boyd, 1975). En 10s 
otaridos, 10s bronquiolos terminales de las especies estudiadas presentan un refuerzo 
cartilaginoso hasta la desembocadura en 10s sacos alveolares. Esto mismo ocurre en 10s 
cetaceos, aunque en algunos representantes de este grupo a la presencia de cartilago se 
suma la de 10s esfinteres mioelasticos (Goudappel y Slijper, 1958; Kooyman, 1973; Denison 
y Kooyrnan,l973) (Figura 1). Un desarrollo intermedio del cartilago terminal entre fkidos 
por un lado, y otaridos y cetaceos por el otro aparece en las morsas y nutrias marinas . 
Los esfinteres mioelasticos no estan presentes en todos 10s cetaceos; en las especies 
estudiadas hasta el momento, su presencia se concentra en los delfines y marsopas. Los 
grandes cetaceos no poseen esfinteres; sin embargo estas especies (ballenas, 
cachalotes) presentan gruesos haws mioeliisticos longitudinales en ductos alveolares 
(Simpson y Gardner, 1 972). 
La mucosa de 10s bronquiolos terminales de 10s pequeiios cetaceos puede tener entre 8 y 
40 anillos mioelasticos consecutivos. Estos esfinteres dividen al lumen de la via en 
numerosas chmaras (Goudappel y Slijper, I 958). 
Algunos autores se refirieron a estos esfinteres mioelasticos como valvulas, asignando a la 
via el nombre de bronquiolo segmentado o segment0 valvular (Lacoste y Baudrimont, 1926; 
Wislocki, 1929; Belanger, 1940). 
4.3 Parenquima alveolar: ~ U n a  region altamente especializada? 
Una region pulmonar que merece tambien una description anatomica e histologica 
particular es el parenquima alveolar. Esta region presenta variaciones, en las pocas 
especies de mamiferos acuaticas estudiadas, en lo referido a la arquitedura general del 
lobulillo pulmonar, a la morfometria alveolar y a la vascularizacion de 10s alveolos 
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(Belanger, 1940; Wislocki y Belanger, 1940; Simpson y Gardner, 1 972; Denison y 
Kooyman, 1973; Boyd, 1975; De Carlo y col., 1976). 
En 10s pequefios cetaceos, como la tonina, el bronquiolo terminal puede dar origen a 
ductos alveolares, sacos alveolares, y en algucas regiones dar a alv6olos directamente 
(Simpson y Gardner, 1972; Harrison y Fanning, 1974). 
Las paredes de 10s ductos alveolares estan formadas por el epitelio de revestimiento y por 
una red fibroelastica que se continua en las paredes alveolares. Los pequefios cetaceos 
descriptos por Belanger (1 940), la tonina y la beluga (Delphinaptems leucas), presentan 
luego del segmento valvular (o segmento con esfinteres), una apertura abrupta a un 
segmento terminal dilatado, que representa el saco respiratorio. 
La composition celular principal de 10s alveolos en Ttmncatus, no difiere de lo observado 
en 10s mamiferos terrestres. Los alveolos estan tapizados por un epitelio simple escamoso 
o &lulas tipo I. Altemando con ellas, se encuentran las dlulas alveolares grandes o tipo It, 
que serian las encargadas de seuetar sustancias tensioactivas o surfactantes (Harrison y 
Fanning, I 974). 
El diametro alveolar promedio es de 0,l - 0,4 mm., y el grosor del tabique alveolar oscila 
entre 10 - 20 pm (Belanger, 1940; Simpson y Gardner, 1972). 
En 10s grandes cetaceos (Megaptera nodosa, Balaenoptera sibbaldii, Balaenoptera 
physalis), el bronquiolo terminal generalmente desemboca abruptamente en lo sacos 
aereos. De las fibras musculares que rodean al bronquiolo, emergen otras que rodean la 
primera porci6n del saco aereo (Belanger, 1940). 
El saco alveolar es mayor en este grupo, pero el tamafio alveolar es similar al de 10s 
pequefios cetaceos. El grosor del tabique alveolar asciende a 30 - 50 pm, con gran 
abundancia de tejido elastico (Simpson y Gardner, 1972). 
Tanto para grandes cetaceos como para pequefios cetaceos y sirenidos, la pared que 
separa un saco aereo del otro varia en su grosor en relacion a la ubicacion dentro del 
pulmh. Wislocki y Belanger (1940), describieron que el grosor que separa dos sacos 
adyacentes oscila entre 20 - 240 pm, lo que significa un grosor cinco veces mayor que en 
el pulrn6n humano. Pero no surge de la bibliografia datos que perrnitan establecer una 
correlacion entre el grosor del tabique alveolar y el lecho capilar simple o doble. 
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En 10s pinnipedos estudiados, tambien se presentan diferencias entre 10s grupos 
existentes. Los focidos presentan alveolos de 50 - 150 pm de diametro, y con una pared 
alveolar de 5 - 10 pm de grosor. Luego de un corto bronquiolo respiratorio puede emerger 
uno o dos sacos alveolares, con un largo promedio de 700 pm (Denison y Kooyman, 1973). 
Boyd (1975) y De Carlo y col. (1976) describieron la presencia de ductos alveolares en la 
foca de Weddell. 
Los otaridos presentan alveolos de unos 200 pm de diametro promedio, y con un tabique 
alveolar de unos 5 - 10 pm de grosor. Luego del bronquiolo terminal completamente 
refotzado por cartilago, los sacos alveolares emergen de a pares con un largo promedio 
de 500 pm (Denison y Kooyman, 1973). 
La estructurs citol6gica de esta region fue descrita principalmente en una especie de 
f&~do: la foca de Weddell, y no varia con respecto a otros mamiferos terrestres. Se 
observaron dlulas tip0 I o escamosas, dlulas tip0 li o alveolares grandes, y macrofagos 
(Boshier y Hill, 1 974; Boyd, 1975). Tanto focidos como otaridos presentan un solo lecbo 
capilar en las paredes alveolares (Simpson y Gardner,I 972). 
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Figura 1 : Esquemas de la region bronquial terminal y su desembocadura a la region alveolar en 
otaridos, focidos y delfines. Ai: alveolo, Brt: bronquiolo terminal, Ct: cartilago, Esf: esfinter. 

Objetivos de la Tecis 25 
El sistema respiratorio de 10s pinnipedos y de 10s cetaceos, respeta una arquitectura 
general homogenea en todos 10s representantes de 10s dos grupos, pero como miembros 
del grupo de mamiferos acuaticos expresan algunos rasgos anatomo-histologicos Qnicos: 
presencia de cartilago y de esfinteres mioelasticos en las vias aereas terminales. 
Estas estructuras sobresalientes no son uniformes en todas las especies, lo cual sugiere 
que 10s distintos mamiferos acuaticos han explotado diferencialmente estas adquisiciones 
evolutivas. 
La presencia de cartilago y esfinteres mioelasticos en las vias terminales del sistema 
respiratorio de 10s mamiferos marinos permite preguntarse si existen o no otro tipo de 
modificaciones morfol6gicas que completen el plan de reorganization del sistema 
respiratorio. La respuesta es afirmativa, como por ejemplo la ausencia de lobulaci6n 
pulmonar y la presencia de arboles traqueobronquiales con una ramification particular. 
Al parecer, el sistema respiratorio de 10s mamiferos marinos presenta variaciones 
anatomo-histologicas que les son propias, mientras que otras, estan tambien presentes en 
otros grupos de mamiferos. 
La mayoria de 10s estudios morfol6gicos del sistema respiratorio en estos animales se 
desarrollaron bajo dos tendencias generales: estudios generales en una sola especie, y 
trabajos en 10s que se realiza el estudio comparado en algunas especies de una 
caracteristica estructural particuiar. 
Debido a esto Liltimo, el objetivo general de la presente Tesis es llevar a cabo un estudio 
comparado de la anatomia e histologia del Arb01 traqueobronquial y del padnquima 
pulmonar en seis especies de mamiferos acuaticos. 
Dentro de este objetivo general se plantea poner a prueba las siguientes hipotesis: 
a) Los pinnipedos y 10s cetaceos presenkn arquitecturas particulares en el sistena 
respiratorio, pudiendo existir caracteristicas estructurales comunes que superan las 
barreras taxonomicas. 
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b) Algunas caractristicas estructurales comunes se pueden asociar con habitos de buceos 
similares. 
Para llevar a cab0 el analisis de estas hipotesis, se subdividi6 este estudio en tres partes 
La Pr,n?era parte tiene como objstivo describir la macro y microanatomia del arbol 
traqueobronquial y par6nquima pulmonar en especies de mamiferos marinos de nuestras 
costas pertenecientes a 10s Ordenes Pinnipedia y Cetacea, con el fin de establecer 
comparaciones puntuales entr~ ellas y con otras especies. 
La swunda parte tiene como objetivo al estudio de las dos caracteristicas mas 
sobresalientes del sistema respiratorio de 10s mamiferos acuaticos: el cartilago y 10s 
esfinterzs miotiasticos de las vias aereas :~xiinales, desde un enfoque estructural en 
relacibn con las implicancias funcionales. 
La t e r m  parte tiene como objetivo estudiar la morfometrla alveolar en cinco especies de 
mamiferos acuaticos, para poder establecer si existe algtjn tipo de relaci6n entre el area de 
hematosis, el consumo de oxigen~ y 10s habitos de buceo. 

Materiales y metodos 27 
6.1 Obtencion de las muestras estudiadas 
El presente estudio fue posible a partir da la obtencion de sistemas respiratorios de 
animales provenientes de diferzntes lugares de las costas Argentinas y Uruguayas. Estas 
muestras se obtuvieron por captura incidental como fue el caso de 10s ce4&xos, 
mortalidad natural especialmente en el caso de 10s cachorros de pinnipedos, y zafra 
comercial en la mayor parte de 10s pinnipedos adultos. 
A continuation se detallan el atio, lugar, duracion, y tipo de muestreo realizado. 
- 1987. lsla de lobos (Uruguay), 7 dias. Obtencion de piezas de sistemas respiratorios 
de A.australis adultos. 
- 1988. lsla de Lobos (Uruguay), 7 dias. Obtencion de piezas de sistemas respiratorios 
de A.australis y 0.flavescens adultos. 
- 1989. Quequen (Argentina), 5 dias. Obtencion de piezas de sistemas respiratorios de 
P. blainvillei, L.obscurus, P. spinipinnis, y D. delphis adultos. 
- 1990. Punta Norte (Chubut,Argentina), 45 dias. Obtencion de piezas de sistemas 
respiratorios de cachorros de 0.flavescens. 
- 1990. Cabo Polonio (Uruguay), 7 dias. Obtencion de piezas de sistemas respiratorios 
de A. australis. 
- 1991. lsla de Lobos (Uruguay), 7 dias. Obtencion de piezas de sistemas respiratorios 
de A. australis y 0.fiavescens. 
- 1992. Punta Norte (Chubut,Argentina), 35 dias. Obtencion de piezas de sistemas 
respiratorios de cachorros de 0-flavescens. 
6.2 Tipo de muestreo 
6.2.1 Obtencion de sistemas respiratorios de adultos de 0-flavescens y 
A. australis 
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Las muestras de ejemplares adultos de A-ausfralis y 0.flavescens proviene de material no 
procesado en las zafras comerciales que se llevaron a cab0 en el Uruguay (Isla de Lobos 
y Cabo Polonio) bajo el control de la lndustria Lobera y Pesquera del Estado (ILPE). Este 
material pudo fijarse pocos minutos despues de la muerte del animal, lo que facilito la 
realization de estudios histol6gicos y citol6gicos. 
6.2.2 Obtencion de sistemas respiratorios de adultos de P,biainviiiei, 
L. obscurus, P. spinipinnis, y D. deiphis 
Los sistemas respiratorios de 10s ejemplares adultos de 10s defines estudiados: 
P. blainvillei, L.obscurus, P. spinipinnis, y D. delphis, provienen de muestreos llevados a cab0 
en las costas de la Provincia de Buenos Aires. Los ejemplares heron capturados 
incidentalmente por la pesqueria de arrastre de la anchoita y el tiburon. El procesamiento 
de las muestras se Ilevo a cab0 en un laboratorio perteneciente a la Estacion 
Hidrobiologica de Puerto Quequen, perteneciente al Museo Argentino de Cs. Naturales "B. 
Rivadavia" (Figura 1 ). 
El tipo de captura de 10s ejemplares, condiciono un muestreo heterogeneo, no solo en lo 
cuantitativo sino tambien en lo referido a la calidad de la muestras biolcjgicas, dado el 
tiempo transcurrido entre la muerte del animal y el momento en que fue posible fijarla. 
Esto ultimo plant& la necesidad de concentrar el estudio histologico en P.blainvillei dado 
que esta especie present0 la mayor mortalidad en redes y por lo tanto se pudo 
seleccionar aquellos sistemas respiratorios que no mostraron alteraciones rnorfol6gicas 
post-mortem muy marcadas. 
6.2.3 Obtencion de sistemas respiratorios de cachorros de 0.flavescens 
Se realizaron dos campatias dirigidas por el Dr. Claudio Campagna con el objeto de 
estudiar el comportamiento reproductive y aspectos ecolhicos en 0.flavescens. Como 
parte de estos estudios marcamos aquellas crias cuyo momento de nacimiento era 
conocido, para ello se realizo previamente la marcacion con pintura acrilica de distintos 
colores en diferentes regiones del cuerpo de las hembras que llegaban pretiadas a la 
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agrupacion reproductiva (Figura 2). Durante la primer captura de la cria, cuyo momento de 
nacimiento se tenia determinado, se procedia a su marcacion mediante dos metodos: 
a) caravanas plasticas en la parte intema de la aleta anterior, 
b) tintura para cabello con !a cual se realizaba marcas en el dorso y en la cabeza. 
Aquellos cachorros que murieron por causas naturales (abandon0 de la madre, inanition, 
infanticidio) se sometieron a necropsia y sus pulmones se procesaron inmediatamente 
para realizar 10s estudios histologicos (Figura 3). 
Debido a la marcacion previa de cada cachorro, su edad era conocida con exactitud, sin 
embargo no todas las muestras obtenidas pudieron utilizarse para el estudio histologico, 
dado que muchas veces el tiempo transcurrido entre la muerte del animal y su hallazgo fue 
lo suficientemente prolongado para que 10s preparados histologicos fueran exitosos. 
6.3 Nljmero de ejemplares procesados 
El nljmero de ejemplares correspondientes a las distintas especies incluidas en esta Tesis 
es variable y como fue mencionado anteriormente, esto dependio del tip0 de muestreo al 
que se pudo acceder. 
A continuation se presenta el nljmero total de ejemplares por especie que pudo ser 
procesado para la obtencion del sistema respiratorio completo ylo muestras parciales que 
se consideraron exitosas para el estudio histologico: 
- A.ausfralis: 14 ejemplares adultos. 
- 0.flavescens: 2 ejemplares adultos, 22 ejemplares cachorros. 
- P.blainvillei: 6 ejemplares adultos. 
- P.spinipinnis: 2 ejempiares adultos. 
- L-obscurus: 1 ejemplar adulto. 
- D.delphis: 1 ejemplar adulto. 
La mayor parte de las muestras biologicas obtenidas, debieron descartarse, porque el 
estado necrotic0 impidio un estudio satisfactorio. 
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6.4 Analisis anatomic0 
6.4.1 Vias aereas extrapulmonares 
Se utilizaron las vias aereas extrapulmonares (traquea y bronquios primarios) de 10s 
sistemas respiratorios de cinco ejemplares de la especie A.australis, tres de P.blainviNei, 
uno de L.obscums, y uno de D-deiphis. 
Los diametros y largos de la traquea y bronquios extrapulmonares, se registraron 
previamente a la fijacion. Los diametros se tomaron en la region media de cada via, y 10s 
largos desde el nacimiento de la via hasta su punto de ramificacion (Figura 4), (Phalen y 
Oldham, 1983). 
Las medidas de 10s diametros se realizaron con un calibre de precision, y las longitudes 
con una cinta metrica metalica. 
6.4.2 Pulmon 
Se realizo, a campo, el estudio de la morfologia pulmonar de cada especie identificando la 
presencia o no de Iobulos pulmonares y tomando las medidas del eje longitudinal mayor y 
dei perpendicular mayor correspondiente, en cada Iobulo o pulmon unilobular, segcin el 
caso. Los pulmones heron luego seccionados, extrayendose muestras que transportadas 
al laboratorio, se utilizaron para otros estudios. 
6.4.2.1 Vias aereas intrapulmonares mayores 
El estudio anathico de 10s patrones de ramificacion y de la relacion existente entre las 
vias aereas de las sucesivas generaciones se llevaron a cabo con la siguiente 
metodoiogia. Se coloc6 una &nula en la via bronquial aferente del pulmon (en 10s 
pulmones unilobulados) o en la via bronquial lobular ( en un lobulo de 10s pulmones 
lobulados) con una guia metalica flexible de 0,2 mm de seccion, teniendo cuidado de no 
perforar 10s mnductos. Mediante el uso de hojas de bisturi de distintas longitudes, segitn 
correspondiera, se secciono el pulmon segQn el piano sagital de la via aerea principal 
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canulizada. Se cuido de incorporar, en el plano de corte, la mayor cantidad posible de 
ramificaciones laterales (Plopper y co1.,1983), siguiendolas cuidadosamente, para asi 
poder determinar la relacion entre la rama parental y las ramas hijas. Mediante esta tecnica 
se pudo determinar el patron de rarnificacion bronquial. Dado que el piano de corte 
excluyo ramificaciones emergentes en otros planos, el patron tridimensional real se 
determino mediante el estudio de placas radiograficas, obtenidas previa perfusion por 
traquea de una sustancia radiopaca (Bariodif polvo citratado), utilizando un aparato de 
rayos X, marca Siemens (Ergophas 4, 500 mA, 125 KUP), y la tecnica aplicada fue de 10 
miseg . -50 Kv. 
Mediante el uso de calibre se midieron 10s diametros de las vias menores y de la parental 
en cada generation en las preparaciones seccionadas segun la description precedente. 
El area de la seccion de cada via en las distintas generaciones se calculo aplicando la 
siguiente ecuacibn: A= x . ? (donde A es el area de seccion y r es el radio) (Drabek y 
Kooyman, I 983). 
En las mediciones llevadas a cab0 en las vias aereas intrapulmonares mayores se 
establecio el factor de relacion de 10s diametros (Frd). Este factor se calculo en base al 
cociente entre el diametro de la via parental (Dl) y la sumatoria de 10s diametros de las 
vias hijas (D2 + D3), o sea Frd = Dl 1 Dp + D3. 
Tambien se calculo el cociente entre 10s diametros de las vias hermanas (descendientes 
de un misma via parental), luego de una ramificacion dicotomica. Este cociente se obtuvo 
al dividir el diametro de la via hija mayor (D2) por el diametro de la via hija menor (D3). 
6.4.2.2 Vias aereas intrapulmonares menores 
Para el estudio de la anatomia de las vias aereas menores se ensayaron diversas 
metodologias, obteniendose 10s mejores resultados con la confeccion de a) moides de 
resina y b) cortes seriados. 
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a) Estudio mediante moldes de resina 
Se seccionaron distintas regiones perifericas del pulmon de un volumen aproximado de 2 
cm3. Esto se establecio "a prior? para asegurar la existencia de vias teninales en la zona 
seleccionada. Se aseguro tambien que las piezas extraidas tuvieran la mayor parte de su 
superficie cubierta por pleura, para evitar la perdida de resina por 10s laterales o por la 
base de la muestra. 
Previo a la perfusion con la resina, se suspendio a la pieza de manera que quedara 
colgando de tinos hilos ligados al aro de un tripode metalico, situando a la pieza en el 
centro. De esta forma se evito cualquier contact0 fisico con la pieza. 
La mezcla de resina utilizada estuvo constituida por : a) Resina Nobile 110 (20 mi), b) 
diluyente Nobile (2 ml), y c) catalizador Nobile (8 gotas). 
L 
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lnicialmente se mezcl6 la resina y el diluyente en un vaso de precipitados, y luego de 
mezclar bien con una varilla de vidrio, se agrego el catalizador. La mezcla obtenida se 
perfundio con una jeringa de 5 ml en la via seleccionada en una de las caras de la pieza, 
correspondiente a una via terminal no menor a 2 mm de diametro. Finalmente, se inyect6 
la resina a intervalos para facilitar el ingreso gradual de la mezcla. Se detuvo la perfusion 
cuando la mezcla se estaciono en el borde superior de la via de ingreso. 
Se dejo la pieza a temperatura ambiente y en la misma posicion en la que se efectuo la 
perfusion, conjuntamente con una muestra de la resina en una c6psula de petri como 
control, para determinar el tiempo de fraguado. Una vez solidificada la muestra control, se 
dejo la pieza perfundida otras 48 horas, para asegurar el fraguado completo de la resina 
en su interior. 
La dilaceracion del tejido pulmonar se Ilevo a cab0 a1 sumergir la pieza en KOH 10 %. Se 
control6 a diario, y con la ayuda de una aguja de disecci6n se removieron 10s restos de 
tejido pulmonar hasta obtener el molde de resina libre de materia organica del arbol 
bronquial terminal. 
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b) Estudios mediante cortes seriados 
bl)  Vias aereas terminales 
Se procesaron histologicamente trozos de pulmon proximos a la superficie, con el objeto 
de asegurar la existencia de vias aereas terminales, hasta obtener cortes seriados de 15 
pm de espesor. Otros bloques procesados correspondieron a zonas subterminales con el 
objeto de observar las vias aereas intermedias. En ambos casos, el ndmero total de cortes 
supero el nurnero de 100. 
Se colorearon con hematoxilina - eosina o tricromico de Masson y se analizaron bajo lupa 
binocular estereoscdrpica Wild con &mara clara, obteniendo de esta rnanera 10s dibujos de 
10s contomos de las vias, para poder efectuar la reconstruccion tridimensional. 
La reconstrucci6n se facilito por la inyeccion de tinta negra en una via aerea elegida al 
azar, lo que facilito su identificacion y la de sus vias emergentes a traves de 10s cortes 
sucesivos. 
b2) Glandulas de la mucosa traqueobronquial 
Dado la complejidad arquitectonica de las glandulas de la rnucosa traqueobronquial 
observada en 10s primeros estudios topograficos, se procedi6 en forma analoga a b l  pero 
incluyendo en parafina, trozos de la mucosa de estas vias y seccionando 10s tacos en 
forma seriada a un grosor rnenor de 8 pm. La reconstruccion se realizo rnediante un 
analisis de cada corte al microscopio optico. 
6.5 Analisis histologico 
6.5.1 Tecnicas histologicas para microscopia optica 
Los sistemas respiratorios completes se fijaron en formol neutro 10% en buffer fosfato, por 
inmenion, previa perfusion de dicho fijador por via traqueal. En algunos casos se 
seleccionaron distintas zonas de estos sisternas, obtenihdose bloques (1,5 an3) que se 
fijaron en las mezclas fijadoras de Bouin y Zenker (Bancroft y Stevens, 1990). 
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Los trozos de distintas partes del sistema respiratorio, ya fueran vias aereas 
extrapulmonares o pulmon, se transportaron al laboratorio inmersas en formol, y se 
postfijaron en biuomato de potasio al0,25% con el fin de resaltar las estructuras celulares 
de membrana. 
El material seleccionado para estudios microanat6micos se deshidratci, diafaniz6 e incluy6 
en parafina de punto de fusion 56'-58%. 
Se obtuvieron cortes de 4 a 8 ym de espesor con microtomo de deslizamiento. Otras 
piezas del material fijado en forrnoi se cortaron con criostato, para ~osteriores estudios 
histoquimicos. 
6.5.1 .I Tecnicas histol6gicas topograficas 
Con el fin de determinar la estructura histologica del parenquima pulmonar y de todas las 
vias aereas extrapulmonares e intrapulmonares, se realizaron: 
a) Cortes seriados de 5 ym de las piezas incluidas en parafina, las que se colorearon 
(Bancroft y Stevens, I 990; Pearse, 1985) con: 
1 - Hematoxilina de Carazzi o de Meyer y eosina alcoholics 1 % en alcohol 70%. 
2- Triuomico de Masson, reemplazando la coloration nuclear por hematoxilina de 
Carazzi. 
3- Coloration de Mallory (Azan) Heidenhain 
b) Secciones de 1 pm incluidas en resinas para microscopia electronics se colorearon con 
azul de toluidina - borax (Banuoft y Stevens, 1990). 
6.5.1.2 Tecnicas histoquimicas 
Como consecuencia de los estudios microanathicos surgi6 la necesidad de identificar 
estruduras tisulares y celulares especificas y la secreci6n de las glandulas de la mucosa 
de las vias aereas extrapulmonares e intrapulmonares mayores. 
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Esta partc del estuaio histologico e histoquimico se IIevo a cab0 en las dos especjzs 
de pinnipedos debido a que lamentablemente el tipo de muestreo desarrollado en 10s 
cetaceos, impidio efectuar una correcta evaluation histoquimica de 10s especimenes 
procesados. 
El estudio histoquimico se aplic6 a la determinacion de glicanos, proteinas y lipidos. 
La clasificacion de 10s carbohidratos o glicanos ha sufrido cambios considerables en las 
liltimas dos decadas por haberse logrado una mayor comprension de la forma en que son 
sintetizados por la dlula, y por conocer 10s distintos compuestos que son capaces de 
formar a partir de su union a otras moleculas. 
SegQn Spier (1992), 10s hidratos de carbono, ademas de encontrarse formados 
exclusivamente por azlicares, como es el caso de 10s polisaciiridos u oligosaciiridos 
(glic6gen0, almidon, etc) pueden aminarse ylo unirse a proteinas o lipidos. En el primer 
caso, estarian comprendidos. 10s glicosaminoglicanos (GAG). La union de glicanos a 
proteinas o lipidos darian compuestos colectivamente denominados glicoconjugados. 
Dentro de estos se pueden distinguir 10s proteoglicanos, formados por GAG unidos a un 
polipeptido por un puente debil, las glicoproteinas constituidas por la union de azljcares a 
una molecula proteica por enlaces fuertes (de tip0 covalente), y 10s glicolipidos formados 
por azlicares y lipidos. Estos glicoconjugados, presentan a su vez la posib~lidad de 
acidificarse mediante la sulfatacion o sialatacion. 
Paralelamente con el conocimiento de la estructura de 10s azQcares, progreso la 
histoquimica para diferenciarlos. Las tecnicas empleadas en la presente Tesis fueron: 
a) PAS. segirn McManus con el reactivo de Schiff segQn formula de Tomasi (Pearse, 
I 985). 
Este metodo permite distinguir polisacaridos y glicoproteinas cuyas hexosas poseen 
grupos 1 - 2 glicol oxidables a aldehidos. Esta oxidacion es llevada a cabo por el acido 
peri6dico (1o4H), 
R - CHOH - CHOH - R' R - CHO OHC - R' 
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En las condiciones de trabajo descriptas por Mc Manus (1947) en Pearse (1985), la 
oxidacibn no progresa hasta acido, por lo tanto el reactivo se Schiff en estado de 
leucobase, se colorea da fucsia en presencia de 10s grupos aldehido. La reaccion da 
negativo cuando 10s grupos glicol estan bloqueados por radicales - S03H. 
b) Metodo de oxidzcion selectiva del acido sialico de glicanos sialatados [ OHK - PA*S] 
Los reactivos acido peri6dico y Schiff pueden emplearse para la identificacibn del acido 
sialico en 10s glicanos. La capacidad identificatoria de esta reaccion, se basa en que la 
oxidacion del triol exociclico de 10s residuos de acido sialico es mucho mas rapida que el 
de los dioles vecinos ubicados en 10s azljcares neutros. De tal manera, el empleo de acido 
periodico de baja molaridad y las bajas temperaturas en la reaccion pueden llevar a la 
oxidacion completa de 10s residuos de acido sialico solamente, poniendolos luego en 
evidencia con el reactivo de Schiff Volz y co1.,1987). Sin embargo, el acido sialico suele 
presentar 10s carbonos 7, 8 y 9 acetilados lo que negativiza la reaccion de PAS. La 
saponificacion con hidroxido de potasio desacetila lo que permite luego evidenciar 
mediante el PAS modificado (PA*) por Volz (1 987) la presencia de dicho acido. Por lo tanto 
la sewencia: OHK (hidroxido de potasio 0,5% p/v en etanol 70 %; 15 minutos) ; PA* (acido 
periodico 0,4 mM en CIH 1 M a 4Oc;60 minutos) ; y el [ HOK-PA*-S], permite distinguir 
acido sialico, unido o no a glicanos. 
La corroboracion de la union del acido sialico a azljcares neutros, esta dada por la 
secuencia de reaccion [OHK - PA* - Bh - PAS] segtin la wal se efectlja la saponificacion 
con hidroxido de potasio(0HK) ; PA* ; reduccion con borohidruro de sodio (Bh) de grupos 
aldehidos generados por la oxidacion PA* y forrnados en el acido sialico (Lillie y 
Peyyolato, 1972). Estos grupos aldehido reducidos se convierten en no reactivos al Schiff ; 
PAS (segtin Mc Manus). La positividad de PAS estara dada solamente por 10s azticares 
neutros. 
c) Metodo de azul alcian para detection de glicoconiugados sulfatados v carboxilados. 
El azul alcian es un colorante cati6nico que titie con diferente intensidad, segtin el ntimero 
de cargas (-) expuestas por el tejido. El numero de cargas es funcion del pH al que se 
Materiales y metodos 37 
encuentra dicho tejido. A pH 2,5 10s esteres sulfato y carboxilo se encuentran ionizados y 
se unen at azul alcian, mientras que a pH 0,5, solo 10s sulfato, fuertemente acidos, ofrecen 
sitio de union al colorante (Bancroft y Stevens, 1990). 
d) Mktodo de Mowq (tecnica combinada de azul alcian [pH 2,5] y PAS) 
Con esta tecnica quedan claramente separados 10s glicanos acidos y neutros. lnicialmente 
el azul alcian identifica 10s glicanos acidos de color azul, y el tratamiento posterior con PAS 
solo pone de manifiesto 10s glicanos neutros de color fucsia (Bancroft y Stevens, 1990) 
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e)  Tecnica de mercurio y azul de bromofenol. 
Se emplea para la demostracion de proteinas pero segljn Pearse (1 985) su mecanismo de 
coloration no es de tip0 histoquimico. El colorante es dicromatico ya que varia su 
tonalidad con la concentration, dando color rojo a elevadas concentraciones proteicas y 
azul claro a gris a bajas concentraciones. 
f) Tecnica de sulfato de azul de Nilo (Metodo de Cain) 
Se emplea para la demostracion de lipidos, dando como resultado una cokiacion rosa 
para lipidos insaturados hidrofobicos, rosa a azul para acidos grhsos libres y azul para 
fosfolipidos (Pearse, 1985; Bancroft y Stevens, 1 990). 
g )  Tecnica de Sudan 111 
Para la deteccion de lipidos se utilizaron cortes histologicos obtenidos al criostato de 
piezas sin previa fijacion o fijadas en form01 buffer fosfato lo%, y fueron coloreados con 
Sudan I I I (Pearse, 1 985) 
h) Tecnica de Orceina nitrica (Rubens Duval) 
Finalmente, para la deteccion de fibras elasticas se utilizo la tecnica de Orceina nitrica de 
Rubens Duval (Pearse, 1985). En rigor no es un tecnica histoquimica, pero permite 
distinguir selectivamente las fibras elasticas, que en medio alcoh6lico adquieren afinidad 
por la orceina. 
6.5.2 Tknicas para microscopia electrbnica 
Se obtuvieron pequefias piezas (1 mm3) de la mucosa de la traquea, bronquios pn'marios y 
del parenquima pulmonar, y se fijaron en glutaraldehido 3% (Merck) en buffer cacodilato de 
sodio (Sigma) 0, I M y pH 7,2 a 4Oc durante 4 horas. 
Al cabo de este tiempo se lavaron en el mismo buffer y se posffijaron en tetroxido de osmio 
al 1 % en el mismo buffer. Se lavaron nuevamente en buffer y se deshidrataron en etanol 
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de concentracion creciente hasta etanol puro. Se transfirieron a acetona e incluyeron en 
araldita. 
Los tacos se seccionaron en un microtorno Sorvall-Porter Blum MT2-B y se montaron en 
grillas de 200 mesh. Se tiiieron con acetato de uranilo (I Oh en etanol 70%) y con citrato de 
plomo de Reynolds. 
- ' 
'Las secuones se analizaron en un microscopio electrbnico Siemens Elminskop - 1, 
operando a 80 kV. 
6.5.3 Analisis digital de irnagenes: rnorfometria alveolar 
Las mediciones realizadas en la region alveolar de casi todas las especies tratadas en 
e3ta Tesis (salvo D-delphis) se obtuvieron mediante un Analizador Digital de lmagenes 
(ADI) Leica Quantimet. Se llevaron al AD1 preparaciones histologicas teiiidas con 
hematoxilina - eosina o tricromico de Masson. 
Se tomaron dos parametros distintos como unidades de medicih. a) El alveolo. Para el 
alveolo individual se evalu6 el perimetro (Figura 5), el diametro equivalente, que se 
obtiene a partir de considerar a1 alveolo como una "esfera", y 10s largos mdximo y minimo; 
b) La region alveolar. Se consider0 a1 conjunto de alv6olos comprendidos en un campo de 
medicion de area consta~te. En esta zona se midi6 el perimetro total de intercambio 
gaseoso en un campo de observation, y el area alveolar total, representada por el espacio 
aereo contenido en el perimetro total (Figura 5). 
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Figura 1: Diseccion de P-blainWei (se destacan 10s pulmones). Estacion hidrobiologica de 
Quequen, Provincia de Buenos Aires. 
Figura 2: Colonia central de 0-flavescens. Punta Norte, Chubud 
Figura 3: Procesamiento de material biologico (sistema respiratorio de cachorro) 
Punta Norte, Chubut. 
Figura 4: Esquema de ramification de Gas. D:diametro, L:largo. 
Fiaura 5: Esquema de la region alveolar. A1:alveolo. Variables morfom6tricas : 
Perimetro de un alveolo; - - - Perimetro del saco alveolar,--- -Area alveolar total\\\ 
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7.1 ESTUDIO COMPARADO DEL PATRON DE RAMIFICACION DE V ~ S  
AEREAS EXTRAPULMONARES 
El arbol bronquial consiste en una secuencia de ramificaciones, cuyo nljmero y distribucion 
de vias varia segtjn la generacion de la via y el animal de que se trate (Weiss, 1983). La 
distribucibn del aire ventilado depende en gran parte de la geometria del arbol bronquial 
(Horsfreld y Cumming, 1968; Schlesinger y McFadden, I 981 ). Los mamiferos presentan 
variaciones en el patron de ramificaci6n de estas vias,-de gran importancia a1 analizar sus 
implicancias funcionales. 
La traquea puede ramificarse cerca del hilio pulmonar, originando bronquios primarios de 
corta longitud (humano, perro, conejo), o bien puede originar ramificaciones mas 
tempranas presentando bronquios primarios de considerable longitud (rata, zorro) (Phalen 
y OIdham,1983). En algunos mamiferos (cerdo, cabra) la traquea emite una via colateral 
temprana que recibe el nom5re de bronquio traqueal o bronquio extra, y que generalmente 
aborda la region cefalica del pulm6n derecho independientemente del ingreso del bronquio 
primario derecho (Phalen y Oldham, 1983). 
La consideration del ancho traqueal en relacion a su largo es de importancia al analizar 
sus implicancias funcionales, ya que la capacidad del animal para intercambiar grandes 
volumenes de aire por unidad de tiempo sera funcion del valor absoluto del cociente entre 
el diametro y el largo traqueal (Tarasoff y Kooyman,I 973). 
Los cetaceos presentan en general una traquea corta (Slijper11962), y 10s bronquios 
primarios varian en su longitud y patron de ramificacion. La aparicion de un bronquio 
traqueal fue citada por otros autores en algunas especies (Tursiops tmncatus, Plafanista 
gangetica, lnia geoKrensis, Stenella coemieo-albus), y se observa que emerge 
directamente de la traquea y se introduce en el pulmon derecho (Harrison y Fanning,I 974; 
Yamasaki y col.,1977; Drabek y Kooyman, 1986; Nakakuki, 1994). 
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En 10s pinnipedos la longitud de 10s bronquios prirnarios o extrapulmonares es distinta en 
10s focidos y en 10s otaridos. Los primeros presentan una traquea larga y 10s bronquios 
primarios emergen en las proxi-idades del hilio pulmonar, en cambio en 10s otaridos, la 
ramification traqueal es mas temprana, originando bronquios primarios de considerable 
longitud (King, 1 974; Tarasoff y Kooyman, 1 983). 
7.1.2 Resultados 
7.1.2.1 Largo y diametro traqueal 
Las vias aereas extrapulmonares representadas por la traquea y 10s bronquios primarios, 
presentan variaciones morfometricas en las especies estudiadas. 
El lobo marino peletero (A-australis) present0 una traquea que se bifurca tempranamente 
en dos bronquios primarios (Figura 1). Asi mismo, las especies pertenecientes al grupo de 
10s detfines presentaron en comljn una traquea corta (Figura 2). Se tomaron las 
mediciones de 10s largos traqueales en el lobo marino peletero (A. australis), el delfin 
franciscana (P. blainu!Iler), el delfin oscuro (L. obscurus) y el delfin comljn (D. delphis), y 
con el objeto de obtener datos comparables entre las especies analizadas, las mediciones 
obtenidas del largo traqueal se refieren como porcentaje del largo corporal (Tabla 1). Los 
tres detfines presentaron un porcentaje de largo traqueal referido al corporal muy similar: 
1,9% -2,1%, mientras que el lobo marino peletero (A.australis) se diferencia con un 
porcentaje mayor (10%). Es interesante destacar que 10s diametros traqueales son 
similares en todas las especies estudiadas y oscilan entre 1,9 y 3,1 cm. 
Una diferencia notable entre 10s cetaceos estudiados (P. blainvillei, Lobscums y D.delphis) 
y 10s pinnipedos, es que solamente 10s delfines presentan un bronquio traqueal que 
desemboca en el pulmon derecho (Figura 2). 
7.1.2.2 Traquea y bronquios primarios: relaciones morfometricas 
Al analizar las relaciones existentes entre 10s diametros de las vias parentales (traquea) y 
las emergentes de ellas (bronquios primarios), aunque el escaso nljmero de 
ejemplares no permite hacer calculos estadisticos, se observo que 10s valores obtenidos 
no son coincidentes (Tabla 2) 
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Sin embargo es interesante observar que la suma de 10s cocientes Dbd/Dtr y DbtrIDtr en el 
delfin franciscana (P.blainville~) y en el delfin comlln (Ddelphis) practicamente igualan el 
valor arrojado por la relacion del diametro del bronquio izquierdo respecto del diametro 
traqueal (DbiIDtr). Los dos bronquios primarios en el lobo marino peletero (A.australis) 
guardan la misma relacion. 
Las relaciones entre el diametro y el largo de la traquea mostraron una gran similitud entre 
10s delfines estudiados, pero son diferentes del lobo marino peletro (A.ausfralis) que 
presenta un cociente muy bajo (Tabla 2). 
Con el objeto de conocer la relacion existente entre la traquea y la suma de las areas de 
10s bronquios emergentes de esa misma via, a partir de 10s diametros medidos en cada 
una de estas vias, se calculo el area de seccion (Tabla 3). 
La relacion entre el area total de las vias extrapulmonares respedo del area traqueal para 
10s tres delfines es mayor que 1 (1.49), mientras que para el lobo marino de dos pelos es 
inferior a ese valor (0.82) (Figura 3). 
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Tabla I : Dimensiones de las vias aereas extrapulmonares 
Especie Ltr (cm) Ltr (%) Mr (cm) D M  (cm) Dbi (cm) Dbtr (cm) 
Franciscana 
(n: 3) 2,5 
Delfin comun 4 2 % 3,1 1 2  1 3  1 2  
(n: 1) 
Delfin oscuro 4,3 2,1 % 2,9 1,8 2 1 3  
(n: 1) 
~obo rnarino 19 10 % 2,s 1,6 1.6 -- 
Franciscana (P.blainvil/ei)(promedio), Delfin comlin . (D. delphis), Delfin comlin (L. obscu/is), y 
Lobo marino (A.ausfraIis)(promedio), Ltr:largo traqueal, Ltr(%):largo traqueal relativo al largo 
corporal, Mr:diametro traqueal, DM:diarnetro bronquio lo derecho, Dbi:diametro bronquio 
loizquierdo, y Dbtr:diametro bronquio traqueal. 
Tabla 2: Relaciones de largos y diametros en las vias extrapulmonares 
Especie Dtr / Ltr Dbd / Dtr Dbi / Dtr Dbtr / Dtr D M  / Dbi 
Franciscana 0,76 0,39 0,94 0,42 0,41 
Delfin comlin 0,77 0,38 0,58 0,38 0,66 
Delfin oscuro 0,67 0,62 0,68 0,62 0,9 
Lobo rnarino 0,13 0,64 0,64 --- 1 
Franciscana (P.blainvillei), Delfin comdn .(D.delphis), Deifin comdn (L.obscuris), y Lobo rnarino 
(A-australis). Mr:diametro traqueal, Ltr:largo traqueal, DW:diametro bronquio primario 
derecho, Dbi:diimetro bronquio primario izquierdo, Dbtrdiametro bronquio traqueal. 
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Tabla 3: Areas de las secciones transversales de la triquea, bronquios primaries y bronquio 
traqueal 
Especie Traquea Br. 1 der Br.l" izq Br.traq. 
(area-cm2) (area-cm2) (area-crn2) (area-cm2) 
Franciscana 
Delfin cornlin 
Lotto rnarino 4 3  2,01 2,Ol -..--- 
Br.lo der.: bronquio primario derecho, Br.lo izq: bronquio primario izquierdo, Br.traq.: bronquio 
traqueal. Franciscana (P.blainvillei)(promedio), DeIfin comhn .(D.deiphis), Delfin corntin 
(Lobscuris), y Lobo rnarino (A.austrais) 
Figura 3: Relaci6n entre el area total de las vias ahreas extrapulmonares y el area de la triquea. 
P. Ma.: P.blainvilki, D-del.: D.delphis, L.obs.: Lobscwus, A.aus.: A.ausfralis. 
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Fiaura 1: Vias extrapulmonares del Iobo marino peletero (A.austra/is) .Br.lo: bronquio prirnario o 
extrapulrnonar, La: laringe, + : punto de bifumci6n traqueal ( Cada cuadrado de la regla: 1 cm) 
Estudio comparado del patron de ramification de vias aereas extrapulmonares 48 
Finura 2: Vias extrapulmonares del delfin franciscana (P.biajn\n'Iler). Br.lo: bronquio primario o 
extrapulmonar, Br.tr.: bronquio traqueal, La: laringe, Tr: tmuea (Cada cuadrado de la regla: 1 cm) 
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7.1.3 Discusion 
La presencia de un bronquio traqueal derecho aparece como una caracteristica comOn 
para 10s delfines estudiados. Esta via tambien fue descripta para otras especies de 
cetaceos corno: Tursiops truncafus, Peponocephala electra, Stenella sp. y Delphinus sp 
(Harrison y Fanning, 1974; Fanning, 1977; Drabek y Kooyman, 1986). Entre 10s 
pinnipedos, el lobo marino peletero (A-australis) al igual que en las observaciones al 
respecto realizadas a campo en este trabajo en el leon marino (O.ffavescens), no registro 
la presencia de un bronquio traqueal a1 igual que en otros pinnipedos (Pagophilus 
groenlandicus, Leptonychotes weddelli, Phoca vitulina, Zalophus californianus) (Tarasoff y 
Kooyrnan, 1973; Boyd, 1975; Nakakuki, 1993), lo que lleva a suponer que la presencia de 
un bronquio traqueal es una caracteristica privativa de 10s cekiceos. 
Dentro de 10s cetaceos, el delfin oscuro y el delfin comljn presentaron un largo traqueal 
similar, pero si se tiene en cuenta el largo de esta via en relacion al largo corporal (Ltro/b), 
10s tres delfines (franciscana, delfin oscuro y delfin comljn) presentaron valores muy 
similares. Sin embargo, el lobo marino peletero (A.australis) se diferencio del resto por 
presentar una larga traquea, sobre todo si se tiene en cuenta que su longitud corresponde 
al 10 % del largo corporal (mientras que en 10s delfines es del2 %). 
En todos 10s delfines estudiados se presentaron valores elevados del cociente entre el 
diametro traqueal y el largo traqueal (0,67-0,76), mientras que el lobo marino peletero 
present0 un valor inferior para este cociente (0,IO). Algunos focidos (Pagophilus 
groenlandicus, Lepfonychofes weddelli) tambien presentan un valor bajo para el cociente 
entre el diametro traqueal y el largo traqueal (0,IO - 0,09) (Tarasoff y Kooyrnan, 1973; 
Boshier y Hill, 1974), similar al encontrado para el lobo marino peletero. 
Slijper (1962), plantea que una traquea corta (caracteristica exclusiva de 10s ceGceos) 
estaria involucrada en un intercambio de aire que oscilaria entre un 80 -90 % del voltimen 
pulmonar, en comparacion con la mayoria de 10s mamiferos terrestres que presentan un 
intercambio que comprende un 10 - 15 % del volumen pulmonar. 
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Mas aQn, una traquea corta y ancha, como presentan 10s delfines estudiados en la 
presente Tesis, favoreceria flujos de aire a altas velocidades. Esto marca una gran 
diferencia morfometrica a nivel de la traquea entre 10s delfines y 10s pinnipedos. 
Las relaciones entre 10s diametros de las vias extrapulmonares fue un aspect0 descuidado 
en la bibliografia existente, y una pregunta emerge al respecto: jcomo influye en el area 
transversal total de 10s bronquios primarios la aparicion de un bronquio traqueal?. 
Si se analiza por separado 10s diametros de cada bronquio primario en relaci6n al diametro 
traqueal, o bien la relacion de 10s bronquios primarios entre si, se observa que no existe 
uniformidad en 10s cocientes obtenidos (Tabla 2). 
Pero considerando que en 10s mamiferos terrestres el diametro de 10s bronquios primarios 
derecho e izquierdo es coincidente, la adquisicion de un bronquio traqueal en 10s 
cetaceos, que como en el caso del delfin franciscana (P.blainw'lle~) y el delfin comtin 
(D.delphis) equipara junto con el bronquio primario derecho el diametro del bronquio 
primario izquierdo, hace pensar que este bronquio traqueal aumentara la eficiencia en 
la ventilacion del pulmon derecho. En el delfin oscuro (L.obscurus), el protagonismo del 
bronquio traqueal seria mayor a6n. Esto probablemente est6 asociado a la necesidad 
de mantener una eficiente ventilacion en el corto interval0 de tiempo que el animal 
pasa en la interfase aire-agua, sumado a la gran actividad, que desarrolla esta 
especie en la superficie acuatica. 
Los pinnipedos no desarrollaron el bronquio traqueal, lo que puede explicarse por el 
hecho de compartir un vida acuatica con pennanencias prolongadas en la interfase 
aireagua (quizas en este context0 puedan considerarse como animales "buceadoresn - 
ver 3.4), y tambien por sus prolongadas estancias en tierra. Estos habitos, 
probablemente no les demandan la necesidad de ventilaciones tan rapidas con 
grandes vollimenes de aire involucrados, como ocurre en los cetaceos. 
Esto se corrobora a1 analizar el cociente obtenido entre la sumatoria de las areas de 10s 
bronquios primarios y el area traqueal para cada especie (Tabla 3); en todos 10s 
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delfines estudiados el area transversal total a nivel de 10s bronquios primarios se 
increments, mientras que el lobo marino presenta un area transversal total de 10s 
bronquios primarios semejante al araa traqueal. 
En relacion a la morfometria de las vias aereas extrapulmonares de las especies 
estudiadas se puede concluir fundamentalmente que 10s delfines presentan una traquea 
corta, un diametro traqueal considerablemente elevado en relaci6n al largo traqueal 
y un incremento del area transversal total a nivel de 10s bronquios primarios. 
~ Q u e  consecuencias funcionales pueden plantear estas diferencias morfometricas entre 
10s delfines y el lobo marino de dos pelos? 
Se interprets que una taquea de diametro considerable, sumado al 32% promedio de 
incremento del area transversal en el pasaje de la triiquea a los bronquios primarios 
registrado en 10s delfines, pueden facilitar las attas velocidades a las cuales 
movilizan el aire durante las rapidas ventilaciones en la superficie acuatica en corto 
tiempo, condiciones GO necesarias en 10s pinnipedos. 
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7.2 MORFOLOGlA DE LOS PULMONES Y DEL ARBOL BRONQUlAL 
MAYOR EN : Arctocephalus australis y Pontoporia blain villei 
La lobulacion pulmonar presenta un alto grado de variabilidad entre las distintas especies 
de mamiferos. En la mayoria de las especies terrestres, la division generalizada del pulmon 
derecho en tres 16bulos, y del izquierdo en dos, representa una morfologia frecuente 
aunque no universal (Testut y Latarjet, 1979). 
Como ejemplos de dicha variabilidad se pueden mencionar 10s pulmones de 10s equinos 
que presentan solo Iobulos craniales y caudales, registrandose en el pulm6n derecho un 
Iobulo accesorio. El pulmdn izquierdo de varios mamiferos pequefios de laboratorio (rata, 
hamster) no esta dividido, pero otras especies de mayor talla (conejo, cobayo) presentan 
division (Tyler, 1983). 
Hare (1955), define "Iobulo" mmo un area de tejido pulmonar ventilada por un gran 
bronquio, proveniente de bronquios mayores o desde la traquea. A su vez, cada Iobulo Fe 
encuentra separado de 10s Iobulos vecinos por un revestimiento pleural y aiimentado por un 
bronquio que emerge directamente del bronquio troncal de ese pulm6n (Robinson,I 982). 
Los diferentes patrones de lobulacion pulmonar reflejan variaciones en la geometria del 
arb01 bronquial, no obstante, 10s mamiferos presentan en general una ramificacion 
dicotomica. La ramificacion dimtomica puede ser clasificada en regular o irregular. 
En la dicotomia regular, las ramas hijas tienen igual largo y diametro, y el Bngulo de 
emergencia de cada rama hija respecto de la rama parental es el mismo. La ran1ificad6n 
dicotomica regular puede presentar un patron de ramificacion general que puede ser 
simetrico o asimetrico. El patron de ramificacion simetrico se caracteriza por poseer igual 
nljmero de generaciones en todas la rutas de vias aereas, en cambio el patron asimetrico 
se caracteriza por presentar variaciones en el nljmero de generaciones de vias a&eas 
desde la traquea hasta el ljltimo bronquiolo terminal (Tabla 1). 
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En la dicotomia irregular las ramas hijas se diferencian en largo y diametro, y poseen 
angulos de emergencia distintos (Tabla 1). En algunos casos, la rama hija mayor puede no 
diferenciarse de la parental en diametro, y no poseer angulo de emergencia, este tipo de 
ramification se denomina monopodial extremo (Tabla 1). 
Tabla 1 : Tipos de ramificaciones dicotomicas 
Regular 
- Las ramas hijas poseen igual 
diametro, largo y angulo de 
ernergencia. 
Irregular 
- Las rarnas hijas poseen distinto 
diametro, largo y angulo de 
emergencia. 
Simetrico Asimetrico Monopodial extremo 
- El nljmero de 
divisiones hasta 
la via terminal es 
igual para todas las 
rutas. 
- El nljmero de 
divisiones hasta 
la via terminal es 
igual para todas las 
rutas. 
A?.,. 
- La rama hija mayor no se diferencia 
de la parental en diametro, y no posee 
angulo de emergencia. 
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Los pulmones de diversos mamiferos acuaticos presentan variaciones en la morfologia 
pulmonar y en la geometria del arbol bronquial, y esto parece estar relacionado con la 
natacion y 10s patrones de buceo (Tarasoff y Kooyman, 1973; Drabek y Kooyman, 1983). 
Se efectuaron las mediciones externas de 10s pulmones como asi tambien el estudio de la 
geometria del arbol bronquial mayor en el delfin franciscana (P.blainvile0 y en el lobo 
marino peletero (A.ausfralis) debido a que solo para estas especies se obtuvieron sistemas 
respiratorios completes. No obstante, este estudio comparado perrnite mnfrontar dos 
especies que difieren en su morfologia pulmonar extema. 
7.2.2 Resuftados 
7.2.2.1 Lobulacion pulmonar 
A partir de la observation macrodpica de 10s pulmones del delfin franciscana (P. 
blainvilei) no se determino la existencia de lobulacion extema. Arnbos pulmones de forma 
oval carecian de fisuras extemas (Figura 1). 
Las medidas extemas de 10s ejemplares estudiados se presentan en la Tabla 1. 
Tanto el pulmdn derecho como el izquierdo, presentaron una superficie lisa, y en la region 
dorsal se observo una forma dnvexa. 
En el lobo marino peletero (A.ausfralis), 10s pulmones presentaron un patron de lobulacidn 
definido (Figura 2). El pulmun derecho presento tres lobulos bien desarrollados: cefatico, 
medio y caudal, y se observo al igual que en otros mamiferos un cuarto Iobulo mediastinico 
o infracardiaco. El Iobulo cefalico derecho de forma triangular mostro escasas subdivisiones 
extemas. El Iobulo medio derecho se present0 alargado y de forma prismatica. El 16bulo 
caudal derecho es expandido a modo de abanico. 
El pulmon izquierdo mostro dos Iobulos: cefalico y caudal. El Iobulo cefalico izquierdo 
presento una superficie irregular en su lateral externo. El Iobulo caudal izquierdo se 
caracterizo por presentar escasas subdivisiones y su aspedo fue semejante a su par 
derecho. Las medidas correspondientes a 10s Iobulos de ambos pulmones se presentan en 
la Tabla 2. 
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7.2.2.2 Patron de ramificacion bronquial 
Segirn lo revelado en las placas radiograficas del delfin franciscana (P.blainviilei), en ambos 
pulmones se destac6 un bronquio troncal principal (Figura 3). En el pulmon derecho se 
observo tambien la entrada del bronquio traqueai, que se ramifica en la region cefalica, 
independientemente del resto del arbol bronquial. En ambos pulmones, el bronquio troncal 
correspondiente present6 ramificaciones que originaron una serie de bronquios secundarios 
que se proyectaron lateralmente, generando la aparicion de vias terminales "tempranas" (en 
pocas generaciones). 
En el corte longitudinal del pulm6n derecho (Figura 5), se observo que el arbol bronquial 
present0 una via troncal que vari6 muy poco en su diametro, mientras que las ramas 
colaterales presentaron vias con un diametro inferior. 
A pesar de la ausencia de lobulaci6n pulmonar, en ambos pulmones se observo una 
distribucion regional de 10s bronquios lobulares ramificados localmente en las zonas que 
corresponderian a 10s Iobulos cefalico, medio y caudal. 
En el lobo marino peletero (A. ausfralis), las placas radiogrificas revelaron que 10s 
bronquios extrapulmonares o primaries originan 10s bronquios tronco principales derecho e 
izquierdo (Figura 4). Los bronquios troncales principales emiten ramas colaterales 
primarias, que se ramifican para originar arboles bronquiales independientes hacia cada 
lobulo pulmonar. El bronquio troncal principal derecho, emiti6 inicialmente una rama 
correspondiente al bronquio lobular cefalico. Las siguientes ramas colaterales 
correspondieron a 10s bronquios lobulares inferiores; el primer0 origin6 el bronquio lobular 
rnedio, que se ramifiw en el 16bulo medio, el segundo origin6 el bronquio lobular 
infracardiaco o mediastinico que desembocC, y se ramifiw en el lobulo del mismo nombre, y 
finalmente el bronquio lobular caudal que desemboc6 y se ramificC, en el 16bulo caudal 
derecho. En el pulmon izquierdo el patron de rarnificacion se mantuvo por el bronquio 
troncal principal izquierdo, el cual a diferencia del derecho solo emitio colaterales lobulares 
que desembocan y se ramifican en el Idbulo cefalico y en el lobulo caudal. El corte 
longitudinal del lobulo medio derecho revel6 la existencia de una rama troncal principal de 
la que emergieron ramas colaterales (Figura 6). Los diametros de las vias hijas variaron un 
poco entre si, y ambas vias se diferenciaron en diametro respecto de la rama parental. 
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7.2.2.3 Morfometria de ias vias aereas mayores 
El factor de relacion de 10s diametros de las vias aereas lobulares parentales, respecto de 
la sumatoria de 10s diametros de las vias hijas") mostr0 a lo largo las de cinco primeras 
generaciones de vias intrapulmonares, desde la entrada al pulmon izquierdo para el 
delfin franciscana (P.blainviller), y desde la entrada al 16bulo msdio derecho para el lobo 
rnarino peletero (A.australjs), un decrecimiento de distinta magnitud en ambas especies. 
El lobo marino peletero (A.australis) present6 valores muy similares para este factor en las 
cinco generaciones analizadas, mientras que el delfin Franciscans (P.b/ainvii/ei) present0 
valores mas heterogeneos a lo largo de las sucesivas generaciones, y en algunos casos 
con valores inferiores a 10s obtenidos para el lobo marino peletero (Tabla 3). 
El cociente entre 10s diametros de las dos vias hijas (de cada generaci6n) a traves de las 
cinco generaciones estudiadas, tambien present0 diferencias entre el lobo marino pefetero 
(A.austra1js) y el delfin franciscana (P.blajnville~] (Figura 7). En en el lobo marino peletero el 
cociente present6 valores similares, con un valor que oscilo entre 1.2 - 1.7, mientras que en 
el delfin franciscana se present0 mayor variaci6n para este cociente, presentando valores 
como 3 y 2.5 para la 3 O  y 4 O  generation de vias. 
(1) Factor de relaci6n de 10s diametros = Dl / D2+D3 , donde D l  es el diametro de la via parental, y 
D2+D3 es la suma de 10s diametros de las vias hijas. 
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Tabla 1 : Medidas extemas de ambos pulmones en el delfin franciscana adufios (P.blainviI/eI). 
LARGO (cm) ANCHO (cm) 
Sex0 P.d. P.i. P.d. P.i. 
Macho 20,7 20,O 8,s 8,3 
Hembra 23,O 21,2 9,4 9,1 
Macho 20,7 20'5 8,s 8,5 
El largo de 10s pulmones derecho (Pd) e izquierdo (Pi) se determint5 midiendo desde el apice hasta la 
regi6n caudal media. El ancho de 10s pulmones conesponde al valor maxim0 coincidente con la parte 
media. 
Tabla 2: Medidas extemas de 10s 1obulos de ambos pulmones en el lobo marino peletero (A.austra/is). 
LARGO LOBULAR (cm) 
P. derecho 
ANCHO LOBULAR(crn) 
P. derecho 
Lob. Cef. Med. Cau. Cef. Cau. Cef. Med. Cau. Cef. Cau. 
Macho 8,O 113 9,O 10,O 10,5 7,o 4,5 9,o 7,o 9 3  (1) 
Macho 13,5 14,5 15,O 17,O 18,5 10,O 5,5 14,O 12,5 12,O 
(2) 
El largo lobular se tom0 en la regi6n media de cada 16bulo y paralelo al tronco traqueal, el ancho lobular 
se tom0 en la region media de cada lobulo y perpendicular zil tronco traqueal. El ejemplar 1 wrresponde 
a un subadulto, y el ejemplar 2 a un adulto. (P-derecho: pulmon derecho, P.izquierdo: pulm6n izquierdo, 
Lob-cef.: 16bulo cefalico, Lob.med.: 16bulo medio, Lob.cau: 16bulo caudal, ma: macho). 
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Tabla 3: Fador de relacibn de 10s diametros de las vias aereas parentales vs. la sumatoria de 10s diametros 
de las vias hijas. 
Factor de relacibn: diametro de via parental / suma de 10s diametros de las vias hijas: (Dl / D2+D3) en el 
transcurso de 5 generaciones (1°,20,30,40,50), desde la entrada del bronquio lo izquierdo a1 pulm6n 
izquierdo en P.blainviNei, y desde la entrada del bronquio lobular medio derecho a1 Ibbulo medio derecho 
de A. australis. 
Generacion 1 0 20 3 O  4 O  5 O  
P. blainviillei 1 .O 0.58 0.87 0.80 0.58 
A. australis 0.70 0.77 0.78 0.69 0.68 
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Fi~ura  1: Pulrnones de del delfin franciscana (P. blainvilkr). Vista dorsal extema. Ce: cefaliw, Ca: 
caudal, Der: derecho, Izq: izquierdo (cada cuadrado de la regla: 1 crn). 
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Figura 2: Pulmones del lobo marino peletero (A.austraIis). Vista dorsal extema. Br.lo: bronquios 
primaries, L.ce.d.: Iobulo cefalico derecho, L.me.d.: 16bulo medio derecho, L.ca.d.: Iobulo caudal 
derecho, L.ce.i.: Iobulo cefalico izquierdo, L.ca.i.: Iobulo caudal izquierdo (cada cuadrado de la regla: 
I cm) 
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Fiaura 3: Radiografia del pulm6n izquierdo del delfin franciscana (P.blainviller). Hi: hilio, Br.b.: bronquio 
troncal 
Fiaura 4: Radiografia de los pulmones del lobo marino peletero (A. australis)). Br.lo: bronquio primario, 
1: bronquio lobular cefalico derecho, 2: bronquio lobular medio derecho, 3: bronquio lobular caudal 
derecho, 4: bronquio lobular infracardiaco derecho, 5: bronquio lobular cefalico izquierdo, 6: bronquio 
lobular caudal izquielrdo. 
Morfologia de 10s pulmones y del arbol bronquial mayor 62 
Figura 5: Corte longitudinal del pulmon derecho completo del delfin franciscana (P.blainvi/lei). Hi: hilio, 
Br.b.:bronquio troncal (cada cuadrado de la regla: 1 cm) 
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Fiaura 6: Corte longitudinal del Iobulo medio del pulm6n derecho del lobo marino peletero (A.ausfraIis). 
Hi: hilio, Br-L.: bronquio lobular, Br.S.: bronquio segmentario (cada cuadrado de la regla: 1 cm) 
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Generacion de vias aereas 
Fiqura 7: Relaci6n de 10s diametros de las vias hijas en las cinco primeras generaciones de vias a6reas 
(pulm6n derecho en el delfin franciscana, P, blainvil\ei (S2), y 16bulo medio derecho en el lobo marino 
peletero, A.ausfralis (SI).. 
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7.2.3 Discusion 
En general, 10s pulmones de cada especie tienen caraderisticas topogr3cas que se 
corresponden con la forma de la caja toracica. 
Se destaca la presencia de un patron de lobulacion en el lobo marino peletero (A. 
ausfraiis) similar a la mayona de 10s mamiferos terrestres, y la ausencia de lobulacion 
pulmonar en el delfin franciscana (P. biainvillefi 
Las razones posibles para poder explicar una reduccion o ausencia total de lobulacidn son 
desconocidas (Tarasoff y Kooyman, 1973). Slijper (1 962) relacion6 la ausencia de 
lobulaci6n1 y la geometria de vias extrapulmonares (ver cap. 7.1) con la capacidad de 
movilizar importantes volljmenes de aire a altas velocidades y en corto tiempo. 
Otra posible interpretation de las diferencias en la morfologia pulmonar externa entre 
otaridos y cetaceos radicaria en que 10s primeros presentan periodos de actividad 
terrestres, en 10s que ocurren saltos y corridas durante el desplazamiento. Un pulmon 
lobulado al presentar una mayor superficie y una distribution del peso mas homogenea, 
podria absorber mejor 10s impactos intemos durante la locomoci6n terrestre (~arasoff y 
Kooyman, 1 973). 
Segun lo obsewado en las distintas especies de mamiferos acuaticos, y por lo registrado en 
en lobo marino peletero (A.australis) y en el detfin franciscana (P.blainvillei), se concluye 
que existe una tendencia a la reduccion de la lobulacion pulmonar extema en 10s 
mamiferos que permanecen mas tiempo en el medio acugtico. 
Es importante destacar que las variaciones morfol6gicas extemas se acompafian tambien 
por variaciones en la geometria bronquial. El delfin franciscana (P.biainville~, present6 un 
arbol bronquial asimetrico, con ramificaciones dicot6micas irregulares, que permiten 
clasificarlo como monopodial extremo. Los valores obtenidos en el cociente entre 10s 
diametros de las vias herrnanas comprendidas en un rango de 1.16 - 3 (Figura 7), reflejan 
el alto grado de irregularidad en las dicotomias bronquiales, destacando el grado de 
diferencia entre el diametro de 10s bronquios herrnanos. 
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Los cetaceos en general presentan un patron de ramificacion irregular (asimetrico), y este 
tipo de ramificacion genera la aparicion de bronquiolos terminales en generaciones 
tempranas de las vias aereas (Tarasoff y Kooyman, 1973). 
~ Q u e  implicancia funcional tiene este patron de ramificacion en 10s cetaceos?. Las placas 
radiograficas obtenidas en el delfin franciscana (P.blainville~~ (Figura 3) mostraron vias 
aereas terminales muy proximas a la via troncal principal de cada pulm6n. Esto 
permite Interpretar que la distancia que media entre el sac0 alveolar y la via troncal es 
corta, facilitando una riipida y total renovacion del aire durante la ventilacion en 
superficie. 
El lobo marino peletero (A. australis), present0 un Arb01 con ramificaciones 
dicotomicas irregulares, per0 sin llegar a ser de tip0 monopodial extremo, dado 10s 
valores homogeneos que se registraron en el cociente entre 10s diametros de las vias 
hermanas luego de una dicotomia (1 -20 - 1.75) (Figura 7), a lo largo de las primeras cinco 
generaciones. Este tip0 de ramificacidn irregular, permite suponer que la ventilacion por 
unidad de tiempo, comparada con la de 10s cetaceos, seria "menos eficiente", dado la 
mayor distancia que media entre 10s sacos alveolares y la via troncal principal. 
~ Q u e  influencia tienen en el flujo del aire, las diferentes relaciones de 10s diametros de las 
vias aereas en las sucesivas generaciones en el arbol bronquial? 
Horsfield y Cumming (1 967) plantearon que gran parte de la resiste~cia 1 flujo del aire en 
las vias respiratorias se asocia con las relaciones morfometricas entre vias afines 
(bronquios hermanos con su via parental). Estos autores demostraron en un estudio 
llevado a cabo en el sistema respiratorio humano que el grado de decrecimiento del 
diametro de una via aerea con respecto al diametro de su via parental deberia ser de 
0.79 "), para generar una resistencia minima a1 flujo aereo. 
Si se toma en cuenta una dicotomia regular, 10s diametros de las vias hijas son iguales 
(D2=D3), y por lo planteado en el parrafo anterior sera: 
D2 = D3 = 0.79. Dl (a) 
para asi alcanzar una minima resistencia la flujo aereo. 
(1) 4 (diametro de la via hija) = 0.79 . Dl (diametro de la via parental) 
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Finalmente se puede plantear la relacion existente entre la via parental y las vias hijas 
como: 
DI 1 D2+D3 (b) 
Si se asocian las ecuaciones (a) y (b) se llega a: D, / D1.0.79 + D1.0.79; y si se plantea que 
Dl= I, el valor obtenido para este cociente que implica una minima resistencia al flujo 
aereo es 0.63 (Boshier y Hill, 1974). 
Cabe entonces preguntarse: ique valores presentan 10s mamiferos marinos estudiados 
para la relacion D l  / D2 + D3?. 
Las mediciones realizadas en el lobo marino peletero (A.australis), plantean que el grado 
de deuecimiento durante las cinco primeras generaciones en el Iobulo medio derecho, 
oscilo entre 0.68 y 0.77. En cambio la franciscana (P. blainvilie/) presento un grado de 
deuecimiento mas variable (1.0 - 0.58) en las cinco primeras generaciones de vias las 
aereas en el pulmon izquierdo, y en algunos puntos fue menor a lo medido en A.australis 
(0.58 en 2O y 5O generacion). 
A partir de estos resultados, es dificil determinar cual arbol bronquial en las primeras 
cinco generaciones de vias aereas intrapulmonares ofrece menor resistencia al flujo del 
aire. Si bien el defin franciscana (P.b/ainviile/) presento 10s valores mas bajos para este 
cociente, solo lo hizo en dos generaciones de vias. Por otro lado, el lobo marino peletero 
(A.australis) presento valores mas homogeneos, y no muy lejanos al valor optimo de 0.63. 
iQue valores presentan para este cociente otros mamiferos marinos? 
La foca de Weddell (L.weddellfl solo se aproxima a 0.63 en las vias de cuarta y sexta 
generacion (Boshier y Hill, 1974). En carnbio, en 10s arboles bronquiales de dos 
ceGceos, la tonina (T. fnmcatus) y la marsopa (Phocoenoides sp.), el valor promedio en 
las siete primeras generaciones fue de 0.68 y 0.70 respectivamente (Drabek y Kooyman, 
1 986). 
Si se analizan conjuntamente todos estos datos no parece emerger un conclusion 
precisa. El lobo marino peletero (A.ausfralis) presenta un rango de valores para el 
cociente estudiado similar al obtenido por otros autores en dos especies de delfines. 
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El delfin franciscana (P.blainvilleo no presenta similitud alguna con las otras especies, y la 
foca de Weddell (L-weddellli) aparece como la especie que presenta la menor resistencia 
al flujo aereo en las primeras generaciones de vias aereas intrapulmonares. Sin embargo, 
si el analisis comparado se plantea dejando de lado las barreras taxonomicas y 
teniendo en cuenta 10s patrones de buceo de cada especie puede emerger una 
conclusion interesante. 
Los patrones de buceo del delfin franciscana (P.blainvile0 son diferentes a 10s 
presentados por el lobo marino peletero (A.australis) (ver 2.3 y 2.6). El patron de buceo 
de la tonina (Ttruncatus) es similar al descripto para el lobo marino peletero 
(Gaskin,1982), mientras que la foca de Weddell (L.weddel10 se descata por presentar 
buceos muy profundos y duraderos (Kooyman, 1989). 
Es importante considerar que 10s datos obtenidos para cada especie no son del todo 
comparables, a pesar de la similitud de diametros presente entre algunas especies, 
debido a que: a) las rutas a6reas pueden corresponder a distintas regiones del pulmon, y 
b) 10s a h l e s  bronquiales presentan un patron de ramificacion basicamente diferente. 
Pero, mas alla de estas consideraciones es claro que el arbol bronquial presenta una 
rnorfologia y morfometria diferente entre las especies estudiadas en esta Tesis y 
algunas de las especies estudiadas por otros autores. 
Este Gltimo razonamiento nos lleva a plantear que si dos mamiferns acuaticos (cetaceo 
o pinnipedo) presentan un patron de ventilacion similar, probablemente presenten 
caractensticas similares en su arquitectura bronquial, lo que pone de rnanifiesto (a1 
igual que en cap. 7.1) la importancia de una eficiente y rapida ventilacion en la 
superficie como presiones evolutivas en el disefio del sistema respiratorio en estas 
especies. 
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7.3 ESTUDIO COMPARADO DE LA HIS TO LOG^ DEL ARBOL TRAQUEO- 
BRONQUIAL Y DEL PARENQUIMA PULMONAR 
7.3. I lntroduccion 
La anatomia general de todas las especies de mamiferos marinos se ajusta a las 
presiones ambientales que impone la actividad subacuatica. Esta variabilidad estructural se 
manifiesta en el sistema respiratorio desde el patron de ramification de las vias 
extrapulmonares, hasta el patron de lobulacion y la microarquitectura pulmonar. Pero, ique 
variaciones presenta la histologia del arbol traqueobronquial y del parenquima pulmonar en 
estas espeeies?. 
Como fue mencionado en la Introduccion (4.1), la microanatomia del sistema respiratorio de 
las escasas especies estudiadas varia tambien con respecto a la de 10s mamiferos 
terrestres, y probablemente esas variaciones reflejen ajustes claves para la actividad 
subacuatica. 
Hasta el presente, han sido descriptos 10s sistemas respiratorios de no mas de 10 especies 
(Belanger, 1940; Wislocki y Belanger, 1940; Boshier y Hill, 1974; Harrison y Fanning, 1974; 
Boyd, 1975; De Carlo y col., 1976; Henk y Haldiman, I S30), y entre ellas, las descripciones 
mas completas se realizaron en un focido: la foca de Weddell (Leptonychofes weddell!), y en 
un cetaceo: la tonina (Tursiops truncatus). En estos trabajos se desarroll6 un estudio de la 
microanatomia de las vias aereas, demidando la interpretacion de la microanatomia 
pulmonar, lo que lleva a una falta de acuerdo en la nomenclatura que se asigna a las vias 
aereas intrapulmonares. 
Estas investigaciones destacan diferencias en las especies estudiadas en relacion a la 
distribucion de la musculatura lisa y del cartilago en las vias aereas terminales, y a la 
interpretacion anatomica e histolhica de las glandulas asociadas a las paredes de las vias 
aereas mayores (Boyd, 1975; De Carlo, 1 976). 
Estudio cornparado de  la histologia del arbol traqueobronquial y del parknquima pulmonar 70 
Debido a las pocas especies estudiadas, cabe preguntarse:ilas diferencias observadas 
responden a variantes excepcionales?, o jexiste un patron microanatomico que se repite en 
determinados mamiferos marinos y no en otros?. 
Frente a estas preguntas nos pianteamos como objetivo ampliar el estudio morfologico a 
especies no descriptas que desarrollan distintos comportamientos. 
7.3.2 Resultados 
Ei estudio microanatomico de 13s vias aereas de todas las especies muestreadas (6.2) 
permitio eczontrar rasgos morfologicos comunes. Sin embargo, algunas caracteristicas 
histol6gicas comprendidas en el grupo de 10s pinnipedos difieren de las que comparten las 
especies del grupo de 10s cetaceos. Los resultados que se presentan a continuation, son 
comunes a ambos grupos; se seiialara cuando corresponds, las diferencias encontradas. 
A 10s efedos descriptivos, se tomara al lean marino sudamericano (0.r7avescens) cwno 
ejemplar tipo dentro de 10s pinnipedos, y al delfin franciscana (P.blainville~ como mode10 
dentro de 10s cetaceos. 
7.3.2.1 Vias aereas extrapulmonares 
La mucosa de la traquea y de 10s bronquios primarios (extrapulmonares) esta compuesta 
por un epitelio de tipo seudoestratificado cilhdrico ciliado, en el que se reconocen tres tipos 
celulares: celulas cilindricas ciliadas, celulas caliciforrnes y cdulas basales 
piramidales. (Figura I ). 
Estas ultimas, son dlulas bajas, cuyo apice no alcanza la luz traqueal. Presentan un nlnleo 
con nucleolo evidente y se consideran &lulas de reposicion. Las &lulas cilindricas ciliadas 
poseen tambien un nndcleo ovoiae con cromatina laxa y nucleolo desarmllado, el ncleo se 
ubica en la zona basal, media o apical, tal como ocurre en 10s epitelios pseudoestratiicados. 
En el dominio apical se observan las cilias y 10s corpusculos basales. 
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La fina granulation presente en el citoplasma spical de estas dlulas (Figura 2) correspond2 
a glicoconjugados sulfatados, dado que se evidenciaron vesiculas azul alcian pH 0,5 
positivas, lo que permite suponer que se trata de un epitelio secretor. El tercer tipo celular, 
corresponde a las &iulas caliciformes que presentan la morfologia caracteristica con nljcleo 
basal y la secretion acumulada en la zona supranuclear. 
La investigation histoquimica de 10s glicanos por ellas sintetizados, mostro 10s siguientes 
resultados: 10s granulos de secretion son fuertemente PAS positives y se ubican desde la 
zona supranuclear hasta la membrana apical (Figura 3). AI investigar la presencia de 
glicanos sulfatados y/o carboxilados con el azul alcian pH 2,5; se observo una tincion 
altamente positiva en posicion ligeramente distal en el citoplasma, aunque el porcentaje de 
&lulas fue menor que las PAS positivo. La coloracion con azul alcian pH 0,5 fue apical y de 
menor intensidad. 
Teniendo en cuenta estos resultados, se observa que el tipo de glicoconjugados elaborados 
por (as Glulas caliciformes es de azkares neutros y carboxilados y en menor proporcion, 
sulfatados. 
Finaimente, con la secuencia HOK-PA*S (Volz,I 987) se observo la presencia de glicanos 
sialatados en la zona apical de las c6lulas caliciformes de la traquea solamente, no 
observandose en el resto de las vias aereas. La posicion preferencialmente distal de 10s 
glicoconjugados sulfatados y sialatados en el citoplasma celular, perrnite suponer que la 
sialatacion y sulfatauon estos procesos ocurren tardiamente durante la sintesis. Las c6lulas 
caliciformes descriptas, se distribuyen aleatoriamente en el epitelio de revestimiento pero 
aumentan en nlimero a nivel de la desembocadura de las glandulas de la mucosa (Figura 
4). 
En el Ieon marino sudamericano (O.flavescens), el epitelo descansa sobre una lamina 
subepitelial muy gruesa, de alrededor de 15 pm de espesor promedio en la traquea, el que 
decrece en 10s bronquios, alcanzando un espesor de 10 pm en 10s bronquios 
intrapulmonares mayores, y menor alin con la ramification de las vias aereas hasta llegar al 
espesor tipico de 10s otros tejidos. 
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Esta lamina esta formada por: 1 ) la membrana basal, en contact0 con el dominio basal de las 
&lulas epiteliales (Figura 30); como es caracteristico de las membranas basales es PAS 
positiva y da tambien positivo cuando se emplea una tknica inmunocitoquimica para la 
investigacion de colageno IV (Figura 5) y la t h i c a  para fibras reticulares permite demostrar 
la presencia de coiageno 111. 2) La lamina subepitelial, se ubica adyacente a la membrana 
basal y al microscopio optico se observa una matriz aparentemente homog6nea con las 
tecnicas de rutina. Toma el azul de anilina, y ests coloracion permite observar una estructura 
fibrilar. Una observacion semejante se obtuvo del estudio de cortes de .I pm de piezas 
incluiclas en resina y coloreadas con azul de toluidina. El espesor es de 15 pm. Es azul 
alcian pH 2,s y PAS debilmente positivas (Figura 6).Es frecuente la observacion de linfocitos 
emigrantes atravesando la lamina subepitelial. La microscopia electronica revela que las 
fibrillas irregularmente dispuesias corresponden a colageno I (Figura 30 y 31). 
En el delfin francismna (P.blainvile~), la lamina subepitelial es de no mas de 7 pm de espesor 
y presenta caracteristicas histologicas coincidentes con las del le6n marino sudamericano 
(0.flavescens) (Figura 7). 
Por debajo de la lamina subepitelial, se encuentra el corion, que se divide en dos estratos 
(Figura 8). 
El corion superficial constituido por una red de finas fibras colagenas, visualizadas con el 
azul de anilina de la tecnica de Masson, y delgadas fibras elasticas, observadas con la 
tecnica de orceha nitrica. Quedan alli comprendidos distintos elementos celulares del tejido 
conectivo, vasos sanguineos, vasos linfaticos de distinto calibre y nervios. 
El segundo estrato o corion el&stico, esta representado por una capa de gruesas fibras 
elasticas (Figura 9), de disposicion longitudinal y que dan positivo frente a la coloracion de 
orceina nitrica. Estas fibras se encuentran agrupadas en fasciculos, presentando un 
diametro entre 68 - 120 pm., siendo el diametro promedio de cada fibra elastica de 4,s pm 
y marcan el limite con la submucosa. La submucosa aloja a las glandulas, amplios senos 
venosos y tejido linfatico. 
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Las glandulas de la submucosa tanto en el leon marino sudamericano (O.flavescens), 
como en el lobo marino peletero (A.australis), se conectan con la luz traqueal o con la de 10s 
bronquios extrapulmonares a traves de un conducto excretor formado por la invaginacion del 
epitelio de revestimiento de la via aerea. En la cripta de origen del conducto, el epitelio se 
transforma en cilindrico y pierde las cilias . En el citoplasma apical de estas &lulas se 
observan granulos de secrecion PAS positivo y azul alcian pH 2,5 positivo. Esta secreci6n se 
observa tambien extracelulannente, tapizando la luz del conducto. La lamina subepitelial se 
adelgaza bruscamente a nivel de la cripta glandular (Figura 4). El conducto excretor 
presenta menor longitud con la disminucion del calibre de la via aerea. En la traquea media 
y superior el conducto se profundiza en el corion y submucosa, originando en su trayecto, 
numerosos senos glandulares (Figura 10). 
A traves de codes seriados se pudo establecer la morfologia general de estas glandulas 
determinandose dos regiones: el sen0 glandular que en su extremo proximal se conecta 
con el conducto excretor, y 10s adenomeros en la regi6n mas distal (Figura 11). En 10s 
codes histol6gicos de las traqueas y bronquios extrapulmonares se observa que la 
abundancia relativa de adenomeros tubulares a senos es de 3 : 1. 
Los senos glandulares son estructuras saculiformes ramificadas, con un diametro que 
oscila entre 90 pm y 450 pm. Estan revestidos por un epitelio que transcurre de plano a 
dibico alto. Los senos revestidos por epitelio plano no muestran actividad secretora (Figura 
12). Cuando las &lulas adquieren la morfologia de un epitelio uibico bajo, se comienzan a 
evidenciar cambios morfologicos celulares que denotan procesos de sintesis. El nlicleo 
muestra cromatina laxa, nucleolo desarrollado y en las coloraciones tricromicas se observa 
un fino puntillado en el citopiasma apical. Estos cambios se potencian con el aumento de la 
altura de las cblulas (Figura 13). Los bordes apicales de 10s senos con epitelio plano, 
suavemente ondulados, se convierten en festoneados a medida que aumenta la altura del 
epitelio y en la membrana plasmatica apical, se observan al microscopio optico 
microvellosidades, de corta altura que constituyen una chapa estriada. Las &lulas se 
vuelven piriforrnes emitiendo protrusiones hacia la luz (Figura 13), que quedan conectadas 
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con la &lula glandular por un pedljnculo largo y delgado, al tiempo en que desaparecen las 
microvellosidades. A1 llegar a1 m&imo desarrollo se extrangulan y se liberan a la luz del 
seno, constituyendo una modalidad secretoria del tipo apocrino. 
El analisis histoquimico mostro que estas &lulas elaboran en su proceso secretor azficares 
neutros, ya que las tecnicas de OHK - PA' - Bh -PAS, y PAS dieron positivo en las finas 
vesiculas que se acumulan en el citoplasma apical subterminal de la &lula (Figura 14) 
A1 investigar la presencia de glicanos carboxilados y sulfatados (Azul alcian pH 2,5) y 
sialatados (OHK - PA*S) se observo su presencia en la zona mas apical de la dlula y en las 
vesiculas de secrecion apocrina. Con el azul alcian a pH 0,5 se observo coloration en las 
mismas zonas aunque con menor intensidad, demostrandose la presencia de glicanos 
sulfatados. Estas pequeiias vesiculas se ven fusionandose con la membrana plasmatica lo 
que sugiere una modalidad secretora de tipo merkrino. Las tecnicas de sulfato azul de nilo 
y sudan Ill dieron negative, evidenciando falta de sintesis de grasas, mientras que la tecnica 
de mercurio y azul de bromofenol coloreo vesiculas del citoplasma perinuclear y la contenida 
en las vesiculas apicales de secrecion apocrina de color azul rojizo (Figura 15). 
Los aden6meros emergen de 10s senos y son tirbulo-alveolares ramificados. Su diametro 
oscila entre 15 pm y 60 m, observandose 10s de mayor diametro en las proximidades de 10s 
senos. Su luz es regular. 
Las &lulas glandulares son dbicas altas o piramidales y su morfologia intracelular asi como 
su respuesta a ias tecnicas histoquimicas varia a lo largo del tub0 secretor. 
En la zona proximal, las &lulas tienen un citoplasma altamente vacuolado. E! nljcleo se 
ubica en el extremo basal y se observa aplanado y heterocromatico o ligeramente ovoide 
con cromatina mas iaxa y nucleolo evidente. 
Los codes semifinos y coloreados con azul de toluidina permiten distinguir vesiculas 
seuetorias individuales, claras y en ocasiones debilmente metacromaticas (Figura 16). Estas 
dlulas muestran una reaccion PAS intensamente positiva coincidente con nircleos planos, y 
ligeramente mas debil en correspondencia con nircleos ovoides. Son azul alcian pH 2,5 
positivas y negativas a pH 0,5. 
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Estas tecnicas revelan una sintesis y secrecion de azircares neutros y carboxilados. No se 
observo sialatacion. La morfologia coincide con la de una glandula mucosa (Figura 17). 
f-os adenomeros de menor diametro y ubicados aparentemente en el extremo distal del 
tljbulo glandular presentan &lulas piramidales con nljcleo esferico y nucleolo conspicuo. El 
citoplasma es finamente vacuolado y en ocasiones presenta escasas vesiculas claras, 
rodeando un pequefio lumen central. La tecnica de mercurio y azul de bromofenol, da 
debilmente positivo (Figura 18) y tanto el PAS como el azul alcian a distintos pH se observan 
negativos. Los cortes semifinos coloreados con azul de toluidina, muestran las vesiculas 
incoloras. Esta ljltima observation induce a pensar que si bien no se detecta la presencia de 
azircares, la carencia de vesiculas tefiidas por el tetr6xido de osmio, tipico de vesiculas 
cargadas con proteinas, hace que la glandula no pueda definirse como serosa tipica. 
Extemamente a 10s senos glandulares y a 10s adenomeros se observan las &lulas 
mioepiteliales. Se evidencian en 10s cortes semifinos incluidas en la lamina basal. Presentan 
nircleo ovoide con cromatina finamente puntillada y su eje mayor es paralelo al plano 
transversal de corte del adenomero (Figura 19). Se colorean intensamente con la tecnica de 
mercurio y azul de bromofenol evidenciando el alto contenido proteico dado evidentemente 
por 10s microfilamentos de actina. En cortes tangenciales a 10s tubulos se pudo ver que estas 
&lulas adoptan formas de bandas, dispuestas regular, circular y paralelamente en el 
adenomero. Sus extremos suelen mostrar una ligera ramification terminal (Figura 20). 
El desarrollo de las glandulas del corion es menor en 10s bronquios extrapulmonares que en 
la traquea, coincidentemente con el menor grosor de la pared de estas vias. 
En ei defin franciscana (P,blainvillei], las glandulas tambien son tubulares simples 
ramificadas, se extienden entre el segundo y tercer estrato del corion y estos aden6meros se 
continuan directamente con el conduct0 excretor, no observandose la presencia de senos 
glandulares. La tardia fijaci6n del material de cetaceos, dado las condiciones de muestreo, 
no permitio implementar las tecnicas histoquimicas para caracterizar la secrecion (Figura 
21). 
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En ambos grupos, se observa en la shmucosa un gran desarrollo se senos vasculares e 
infiltration linfocitaria con alto porcentaje de 6lulas plasmaticas periglandulares (Figura 22) 
7.3.2.2 Pulmon 
a- Morfologia intema: definicion de la microanatomia pulmonar 
El primer problema que se planteo al comenzar 10s estudios microanatomicos del pulmon, 
fue el de definir su microarquitectura, a fin de adoptar la nomenclatura mas adecuada para 
las vias aereas que transcurren por el estroma pulmonar hasta alcanzar 10s alveolos. 
El pulmdn consta de: 1) un estroma de sosten integrado por la pleura y el tejido conectivo 
que contiene a las vias aereas intrapulmonares, vasos sanguineos y linfaticos, y nervios, y 
2) el parenquima. 
La pleura visceral en las especies estudiadas esta constituida por tejido conectivo rico en 
fibras elasticas. De el parten prolongaciones que penetran en el organo formando tabiques 
conectivos elasticos, con escasas fibras musculares lisas que dividen a cada Iobulo 
pulmonar (en el caso de 10s pinnipedos) o a1 pulmon unilobular (en el caso de 10s cetaceos), 
en lobulillos. 
En el leon marino sudamericano (0.iiavescens) la division del pulm6n en lobulillos, se pus0 
de manifiesto en las secciones histol6gicas al observar areas poligonaies de 1,5 mm de 
largo y 1 mm de ancho promedio. Los tabiques que delimitan estas areas tienen un espesor 
promedio de 0,18 mm. Debe destacarse que 10s de mayor grosor, proceden de la zona del 
hilio pulmonar, y en el estan contenidas las vias aereas intrapulmonares de mayor diametro. 
Las trabhlas conectivas emergentes, son lo suficientemente delgadas y de grosor 
semejante, como para no perrnitir esbozar una distincion entre lobulillos de distinto orden. 
Estas traMculas conectivas se extienden formando una red entre el hilio y la pleura 
pulmonar visceral que se adosa a la costal y sigue las dilataciones inspiratorias del torax. 
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En el delfin francisczna (P.blainviile~), 10s limites de 10s lobulillos determinados par tabiques 
de conectivo fueron dificiles de observar, y por lo tanto solo la presencia de 10s vasos 
sanguineos y bronquiolos que se encuentran en el escaso tejido conectivo que 10s separa 
facilito la diferenciacion del limite del lobulillo. 
b- Was aereas intrapulmonares: problemas relacionados con su denominacion 
Seg6n se cito en la introduccibn (4.1), la description histolbgica de las vias aereas realizada 
por distintos autores, es coincidente con nuestras obsenraciones hasta las vias 
intralobulares mayores. 
En 10s rnamiferos no marinos, las capcs tisulares de las vias aereas mayores se 
mantienen hasta la desembocadura de ellas en 10s sacos alveolares, con excepcibn de la 
capa de cartilago que desaparece en las vias de 0,5 a 1 mm de diametro. En estas vias se 
manifiestan paralelamente otras modificaciones como: 1) la presencia de un epitelio 
cilindrico de revestimiento y la desaparicion de las citlulas caliciforrnes, 2) mayor desarrollo 
de la capa muscular, en comparacion con las vias de mayor diametro, 3) mtjsculo en 
fasciculos. 
En todas las especies de mamiferos marinos estudiadas, ya fueran de pinnipedos o 
cetaceos, se encontro en las vias aereas todos 10s cambios citados a medida que disminuia 
su calibre, con exception de la ausencia de cartilago en las vias proximas a la region 
alveolar. ~ s t e  se mantuvo presente hasta la desembocadura de la via aerea en el saco 
alveolar. 
Esta situation conjuntamente con la dificultad de definir lobulillos intrapulmonares de 
distintas categorias en las preparaciones histologicas, llevo a decidir nombrar a estas vias 
aereas como intermedias o interlobulillares y adjudicando el nombre de vias aereas menores 
o terminales a las que abordan el lobulillo alveolar. 
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c- Histologfa del kbol bronquial 
Las vias aer?as intralobulares mayores (diametro promedio: 10 mm, con un rango de 15 - 9 
mm, en 0.flavescens y 5 mm, con un rango de 9 - 4 mm, en P-biainviiiei) tanto en pinnipedos 
con0 en cetaceos presentan las mismas caracteristicas histol6gicas que la traquea y 10s 
bronquios extrapulmonares, con exception de la capa de cartilago que aparecio en 10s 
cortes histolc5gicos en forma de placas, sin constituir un anillo Qnico. El epitelio de 
revestimiento es de tipo seudoestratificado cilindrico ciliado con &lulas caliciformes. La 
lamina subepitelial presenta caracteristicas similares a las descriptas en las vias aereas 
extrapulmonares, aunque de menor grosor. Se mantiene el corion superficial y elastico, 
aunque este Qltimo es menos conspicuo. En el le6n marino sudamericano (0-flavescens) en 
la submucosa se destaca la presencia de las mismas estructuras glandulares descriptas en 
la traquea y en 10s bronquios extrapulmonares, aunque la abundancia relativa de 
adenomeros tubulares respecto de 10s senos glandulares, decrece. En el delfin franciscana 
(P.blainvillei] no se encontraron glandulas en la submucosa de las vias aereas mayores 
intrapulmonares. 
La capa muscular, se increments en ambos grupos constituyendo un anillo de nfisculo liso 
que se ubica entre la submucosa y el cartilago. A medida que estas vias disminuyen su 
calibre en las sucesivas divisiones, las capas tisulares de la pared se adelgazan 
transformandose la capa muscular en la mas prominente. 
Las vias a&eas intermedias o interiobulillares se encuentran en 10s tabiques conectivos que 
separan a 10s lobulillos y presentan un diametro promedio de 4,5 mm, con un rango de 8 - 2 
mm en el l&n marino sudamericano (0.flavescens) y 2,5 mm, con un rango de 4 - 1,5 mm, 
en el delfin franciscaza (P.blainvile~. El epitelio de revestimiento en las vias de mayor 
diametro es de tipo seudoestratificado cilindrico ciliado con &lulas caliciformes. Se hace 
mas bajo, a medida que se reduce el diametro de 10s bronquios, reduciendose tambien el 
espesor de 10s compartimientos de tejido conectivo intemos con respecto de la capa 
muscular. 
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En el le6n marino sudamericano (O.flavescens), se observa en la submucosa un menor 
desarrollo de las glandulas, las que estan conformadas solamente por adenomeros 
tubulares, mientras que en el delfin franciscana (P.blainviI1e1) estan completamente ausentes. 
Es importante setialar el alto grado de repliegue cfe la mumsa, dado por la contraction de 
las fibras musculares lisas de disposicion circular. A continuation se observaron placas 
irregulares de cartilago. 
Tambien debe seiialarse, que mediante el estudio de cortes seriados de pulmones, S? 
observo en 10s pinnipedos (O.flavescens y A.australis) la existencia de comunicaciones 
colaterales ("shunts") entre ias vias aereas interlobulillares, luego de la cual continijan 
ramifidndose por 2 o 3 generaciones hasta abordar el lobulillo. Estas comunicaciones no se 
observaron en las vias aereas equivalentes de 10s cetaceos. 
Los vias aereas menores o terminales corresponden a las que abordan el lobulillo o saco 
alveolar. Su diametro promedio es de 0,5 mm, rango de 2 - 0,2 mm. en 0.flavescens y 0,4 
mm, rango de 1,5 - 0,2 mm, en P.blainvillei. Estan revestidos por un epitelio cilindrico bajo o 
dibico con cilias que se transforman en cljbico sin cilias en las ijltimas generaciones (Figura 
23). Las c4luias caliciformes son escasas. A este nivel, el corion es mas delgado y sin 
estruduras glandulares en el leon marino sudamericano (0.flavescens). La adventicia es 
escasa o inexistente. En el delfin franciscana (P.blainville~] se destaca en el corion una 
disposicion particular de la capa muscular; esta no muestra un espesor uniforme, sino que, a 
partir del estudio de cortes seriados y la observacion de cortes longitudinales de estas vias, 
se pudo observar que las fibras musculares forman paquetes definidos que se interpretan 
tridimensionalmente como anillos cintiformes de musculatura lisa (Figura 24); (seran 
tratados en detalle en Capitulo 7.5). Estos comienzan a aparecer en 10s bronquiolos 
terminales, y se observan en corte, como protusiones notorias hacia la luz de la via. 
En el le6n marino sudamericano (0.flavescens) se pudo observar la existencia de un corto 
bronquiolo respiratorio, cuya presencia se confirm6 con la observacion de saculizaciones 
alveolares en 10s moldes de resina poliester. Este segment0 terminal no se observo en el 
delfin franciscana (P. blain vile^]. 
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7.3.2.3 Parenquima pulmonar 
La via aerea respiratoria desemboca en 10s sacos alveolares. En el l&n marino 
sudamericano (0.17avescens) estan rodeados de tejido conectivo con abundantes fibras 
colagenas y elasticas. El largo y ancho promedio de cada acino es de 2175 pm y 1900 pm 
respectivamente. 
Los tabiques alveolares pueden ser de I&o capilar simple o doble (Figura 25 y 26). Los 
tipos celulares mas frecuentes observados al microscopio electronico de transmisiin son : 
a) &lulas de tipo I o escamosas (Figura 27); estas c(tlulas conforman una superficie 
continua de espesor minimo, los n6cleos ovalados se encuentran distantes debido a las 
extensas prolongaciones citoplasmaticas que presentan; b) dlulas de t i p  II o alveolares 
(Figura 28). Se destacan 10s cuerpos lamelares (Figura 29), que contienen sustancias 
surfactantes. Tambien se registaron macrofagos, algunos ubicados en la superficie apical 
de este epitelio plano alveolar; se observaron asi mismo &lulas del endotelio capilar y 
elementos figurados de la sangre. En 10s cetaceos, las observaciones son coincidentes. 
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Fi~ura 1: Secci6n semifina de un wrte transversal de la traquea de 0-flavescens. Ep: epitelio 
seudoestratificado cilindriw ciliado, Cc: dlula caliciforme, Ccc: dlula cilindrica ciliada, Cbp: dlula 
basal piramidat, Co: wrion, Ct: caitilago, Lr: lamina subepitelial (Coloraci6n: awl de toluidina) 
(Aumento: 1000 x). 
Finura 2: Granulaciones apicaies de las dlulas cilindricas ciliadas del epitefio seudoestratificado de 
la traquea de 0-flavescens. Ep: epitelio seudoestratificado cilindriw ciliado, Ci: cilias, Gr: 
granulaciones, Ls: lamina subepitelial (Coloracibn: Azul de alcian pH 0,5) (Aumento: 400 x) 
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Fioura 3: Secreci6n PAS positiva en el epitelio seudoestratificado de la triquea de 0.flavescens. Ep: 
epitelio seudoestratificado cilindrico ciliado, Gr: granulos, Ls: lamina subepitelial (Coloraci6n PAS) 
(Aurnento: 400x). 
Figura 4: El epitelio Q de revestimiento de la via aerea se invagina originando un conduct0 excretor 
(C) epitelio cilindrico sin cilias que profundiza hasta la submucosa, originando en su trayecto, 
numemsos senos glandulares (SG) que se continGan en aden6meros tubulares (AT) (Coloraci6n: 
Azul de alcian pH: 2,5) (Aumento: 250x) 
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Finura 5: Deteccion de colageno IV en rnernbranas basales en mucosa traqueal de 0.flavescens. Co: 
corion, Ep: epitelio seudoestratificado cilindrico ciliado, Ls: lamina subepitelial, Vs: vaso sanguine0 
(Aumento: 400x) 
Finura 6: Mucosa traqueal de 0-flavescens. Co: corion, Ep: epitelio seudo- estratiffcado cilindrico 
ciliado, Ls: lamina subepitelial (Coloraci6n: Azul de alcian pH 2,s y PAS)(Aurnento: 400x) 
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.w7: Corte transversai de la mucosa traqueal de P.blainvillei. At:: adenomeros tubuieres, Cr: 
cripta, Ep: epiteiio seudoestratificado cilindrico ciliado, Fe: fibras elasticas (Coloracion: Tricr6mico de 
Masson) (Aurnento: 400x) 
Fiaura 8: Corte transversal de la mucosa y submucosa traqueal de O.flavescens, donde se obsewa el 
corion superficial y el corion elastico. Co: corion, Fe: fibras elasticas, Sm: submucosa (Aumento: 
400x) 
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Fiaura 9: Corion elastico de la traquea de 0.flavescens. Fa: fasciculo, Fe: fibra elastics, Sm: 
submucosa (Aumento: 1000~) 
Fipura 10: Se observa el conduct0 excretor (C), senos glandulares (SG), adenomeros iubuiares (AT) 
(Coloradon: Tricromico de Masson) (Aumento: 400x) 
Estudio comparado de la histologia del arbol traqueobronquial y del parenquima pulmonar 86 
Fiaura 11: Morfologia general de la glandulas de la submucosa traqueobronquial de 0.flavescens. 
Reconstrucci6n llevada a cabo mediante cortes seriados. Ce: conduct0 excretor, Sg: seno glandular, 
At:: adenomeros tubulares. 
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Fiaura 12: Los senos glandulares, revestidos por epitelio plano (EP) no muestran actividad secretora, 
mientras que en aquellos revestidos por epitelio a3bico (EC) se comienzan a evidenciar cambios 
morfol6gicos celulares que denotan procesos de sintesis. Niicleo (N) con mmatina laxa y nucleolo 
(Nu) conspicuo. Microvellosidades (M) apicales, senos glandulares (SG), adenomeros tubulares (AT) 
(Coloraci6n: Tricromico de Masson)(Aumento: 400~). 
Fiaura 13: Finalmente las &lulas glandulafes se vuelven piriformes emliendo protrusiones hacia la 
luz (punta de flecha), a1 tiempo que pierden las microvellosidades . SG: seno glandular (Coloracion: 
Tricromico de Masson)(Aumento: 4Wx). 
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Figura 16: Vista panoramica de la mucosa y submucosa traqueal. Se distinguen glicoconjugados 
carboxilados y sulfatados en la regi6n apical de las dlulas de 10s senos glandulares (SG) y en la 
mayoria de las glandulares de 10s adendmeros tubulares (AT) (Coloraci6n: Azul de atcian, pH:2,5). 
La coloraci6n de Azul de alcian a pH:l.O y de HOK - PA*S dan debilmente +, indicando escasa 
presencia de glicoconjugados sulfatados y sialatados. 
Fiaura 17: Secci6n semifina transversal de dos aden6meros tubulares (AT) tapizados con tipicas 
&lulas mucosas. (Coloration: Azul de toluidina) (Aumento:400x). 
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Figura 18: Celulas aparentemente serosas de las porciones terminales de 10s adenomeros tubulares. 
Se caracterizan por presentar nricleo (n) esferico, granulos supranucleares ricos en proteinas, y por 
limitar un lBmen estrecho (punta de flecha). Cm: c6lula mioepitelial (Coloracion: Mercurio y azul de 
bromofenol) (Aumento:400x). 
Fiaura 19: Corte tangencial de un adenomero tubular. Se observan las dlulas mioepiteliales (Cm) 
con disposicibn regular, onentauon circular y forma en banda.N: nricleo, Nu: nucleolo. (Coloraci6n: 
Mercurio y azul de bromofenol) (Aumento:1000x). 
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Fi~ura 20: La tecnica de Numarsky de contraste interferencial, permite observar ramificaciones 
protoplasmaticas (*) de las c6lulas rnioepiteliales. N: nucleo, Nu: nucleolo (Coloration: PAS) 
(Aumento: 1000X) 
Fi~ura 21: Subrnucosa traqueal de P.blainvillei. Se pueden observar adenbmeros tubulares (At) que 
no presentan un buen estado de conservacibn. Fe: fibras elasticas, Ct: cartilago (Aumento: 250x) 
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Fiaura 22: Mucosa y submucosa traqueal de P.blainvillei. At: aden6meros tubulares, Ep:Epitelio 
seudoestratificado cilindtico ciliado, Co: corion, Sv: senos venosos, Ct: cartilago (Coloraci~n: 
Tricr6mico de Masson) (Aumento: 250x) 
Fi~ura 23: Corte longitudinal de via terminal de 0.flavescens. Ct:: cartilago, Ep: epitlio cubico 
(Aumento 250x) 
Fislura 24: Via terminal de P.blainvillej. Se destaca la presencia de paquetes musculares (Pm). Ct: 
cartilago, Sa: saco alveolar (Aumento: 250x) 
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Fiaura 25: Secci6n semifina de parenquirna alveolar de 0.flavescens. Tas: tabique alveolar con 
lecho capilar simple. (Coloraci6n: Azul de toluidina) (Aurnento: 400x) 
Figura 26: Seccion semifina de parenquima alveolar de 0.flavescens. Tad: tabique alveolar con 
lecho capilar doble. (ColoraciBn: Azul de toluidina) (Aumento: 400x) 
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Fiaura 27: Corte fino (microscopia elednjnica de transmisibn). Detalle de pared alveolar. C1: cblula 
alveolar escamosa tipo 1, Nu: nQcleo, CA: capilar (Aumento: 6000 x ) 
Fiaura 28: Corte fino (microscopia eledronica de transmision). Detalle de pared alveolar.,C2: Celula 
alveolar grande tip0 2, CI:cuerpos lamelares (o multilamelares), Nu: nljcleo (Aumento: 12000 x ) 
Fiaura 29: Corte fino (microscopia eledronica de transmisi6n). Detalle de werpos lamelares (CI) de 
cblula alveolar grande tip0 2. Se destaca la disposici6n laminar de 10s granulos de secrecion, 
precursores del surfadante pulmonar (Aumento: 50000 x ) 
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Figura 30: Corte fino (mimscopia electrbnica de transmision) Detalle de epitelio traqueal, membrana basal y 
lamina subepitelial. Fc: fibras wlagenas, Ls: lamina subepitelial, Mb: membrana basal (estrato lucido y denso), 
Mp: membrana plasmatica de dlulas epiteliales (Aumento: 85.000 x). 
Finura 31: Corte fino (microscopia eledr6nica de transmision) Detalle de lamina subepitelial de la tkquea. Fc: 
fibras wlagenas (notese la disposici6n irregular de las fibras), Ls: lamina subepitelial (Aumento: 50000 x). 
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7.3.3 Discusion 
La microanatomia de la traquea y bronquios extrapulmonares mayores en Iss especies de 
mamiferos estudiadas en este trabajo, se corresponden con la del resto de 10s mamiferos 
terrestres. 
No ocurre lo mismo con las vias aereas de menor calibre por la existencia de diferencias 
desde el punto de vista histologico y de nomenclatura, dado la particular arquitectura 
pulmonar de este grupo. Los dos trabajos que abordan este tema en la foca de Weddell 
(Leptonyehates weddelir) ((Boyd,1975; De Carlo y ~01.~1976) y el tercero que trata de la 
estructura y funcion de las vias aereas menores en algunas especies de pinnipedos de la 
familia Phocidae y Otariidae (Denison y Kooyman,l973) muestran discrepancias, algunas 
basadas en interpretaciones histologicas, pero otras, producto de la nomenclatura que se 
adopta. 
Coincidimos con De Carlo y co1.(1976) y con Denison y Kooyman (1973) en considerar 
lobulillo pulmonar al parenquima alveolar limitado por tabiques de conectivo homologable 
a1 lobulillo primario de 10s mamiferos terrestres. En estos 6ltimos, el lobulillo primario esta 
alimentado por el bronquiolo terminal, por esta razon adoptamos la nomenclatura de vias 
aereas menores o terminales para agruparlas. 
Entre las vias aereas menores o terminales y las mayores, se encuentra una serie de 
bronquios de distinto calibre que se ubican en 10s tabiques conectivos y que denominamos 
vias a6reas intermedias o interlobulillares. Dentro de este grupo, en 10s mamiferos terrestres, 
se incluyen a 10s bronquios interiobulillares y a 10s bronquios intralobulillares. El bronquio 
intralobulillar no se pudo definir en 10s mamiferos marinos, en el presente trabajo, por no 
existir un lobulillo secundario que 10s contenga, llevandonos por lo tanto a discrepar con 
Boyd (1975). 
La nomenclatura clasica seiiala que el termino bronquiolo debe adjudicarse a aquellas vias 
que carecen de cartilago, ademas de carecer de glandulas anexas, &lulas calciformes y 
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poseer un epitelio cilindrico o cijbico (Ham, 1975; Weiss, 1983; Ross y Romrell, 1989) . Todas 
estas caracteristicas se presentaron en las vias aereas que abordan el acino, a pesar de 
poseer cartilago. Dado que el cartilago se interpreta como una adquisicion secundaria de 
adaptation al buceo (capitulo 7.4), se considera en el presente trabajo que estas vias 
poseen caracteristicas de bronquiolo. 
Un rasgo notable de la histologia de las vias aereas mayores, es la presencia de la gruesa 
lamina subepitelial. Esta Iamir,a se refiere como membrana basal en 10s textos de histologia, 
lo que se comprueba que es erroneo en el presente trabajo. Las tecnicas histoquimicas e 
inmunohistoquimicas y la microscopia electronica, demuestran que la membrana basal es 
del grosor tipico de la que se encuentra en todos 10s tejidos. El engrosamiento debido a la 
lamina colagena subepitelial permite adjudicarle un papel importante en la resistencia a la 
compresion de la mucosa. 
A pesar del soporte de cartilago la presibn transmural en las vias aereas, aumenta con el 
aumento de la presion extema, que es proportional a la profundidad de buceo, y con la 
contraccion de la capa muscular. Esto lleva a la formacibn de pliegues en la mucosa, que 
disminuyen la luz de la via aerea. A mayor n6mero de pliegues formados, menor sera la 
disminucion del area de la luz del tub0 en cuestion y mayor sera la presion necesaria para 
colapsarlo (Lambert, 1991 ). 
La lamina subepitelial subepitelial hace que la mucosa de estas vias aereas desarrollen 
pliegues pequefios y numerosos, manteniendo por lo tanto la apertura de la via aerea a 
pesar del aumento de presibn. Esta caracteristica es una ventaja para 10s animales 
buceadores, en 10s que las vias aereas deben alojar el aire residual alveolar luego de la 
comprension de la caja toracica a1 sumergirse a profundidades considerables. 
La existencia del corion elastico con la capa longitudinal de fibras elasticas muy gruesas 
contribuyen tambien a este proceso; puede adjudicarse a esta capa una segunda funcion 
que estaria representada por la contraccion pasiva de las fibras elasticas para volver las vias 
aereas a su largo normal, luego de la distension operada al recibir el aire residual alveolar 
en la inmersion a profundidad. 
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En el corion glandular de las vias aereas rnayores de 10s pinnipedos, se encuentran muy 
desarrolladas las glandulas intrarnurales, las que disminuyen hasta desaparecer en las vias 
aerms interrnedias de rnenor calibre. 
La complejidad y grado de desarro;lo de !as glandulas intramurales es menor en 10s 
cetaceos, lo que puede relacionarse con el mod0 de vida estrictamente acuatico de estos 
irltimos, a diferencia del habito anfibio, con mayor contamination ambiental, a que estan 
~ometidos los lobos mailnos y las focas. En el delfin franciscana (P.b/ainviIIeI), a diferencia 
de lo observado por Yamasaki y col. (1 977) que no observaron glandulas en las vias aEtreas 
extrapulmonares, se destaco en las muestras analizadas en la presente Tesis la presencia 
de glandulas tubulares ramificadas en la traquea y bronquios primaries. Patrones similares 
de distribucion de glandulas a 10s observados en este trabajo, se repiten en otras especies 
de cetaceos (Wislocki, 1929; Simpson y Gardner, 1972; Fanning y Harrison, 1974). 
La morfologia de las glandulas de las vias aereas superiores del sistema respiratorio de 
10s pinnipedos estudiados, presentan ademas de 10s adenomeros tubulares, un sen0 
glandular, ausente en 10s mamiferos terrestres descriptos y en 10s cetaceos, pero 
presente tambien en otros pinnipedos: Lepfonychofes weddellj (De Carlo y col., 1976) y 
en Arcfocephalus australis (Lauria de Cidre y Crespo,l991), lo que hace pensar que 
estas estructuras estan comprometidas con el habito anfibio de Is especie. 
El aporte ori~inal realizado en el presente trabajo, en relacion a las glandulas presentes 
en las vias aereas superiores, se reiiere a: a) Modalidades y tipo de secreci6n: 1- 
Consideramos que 10s senos glandulares muestran dos modalidades secretorias: una de 
tipo apocrino de proteoglicanos sulfatados y sialatados que se mantiene concentrada en 
el centro ael lumen glandular tal vez debido a la alta viscosidad del product0 de 
secrecibn, y otro de tip0 merocrino de glicanos neutros, carboxilados y debilmente 
sulfatados. 2-Los adenomeros tubulares, estan formados por celulas merocrinas 
productoras de proteoglicanos neutros y carboxilados. 3- A partir de 1 y 2 podemos 
concluir, que en esta especie, la sintesis de las mucinas tipicas del sistema respiratorio 
se encuentran compartimentalizadas en distintas porciones del aparato glandular. 
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b) Morfologia funcional de las celulas glandulares: I-Las celulas planas o cuboides 
de 10s senos glandulares corresponderian a estados en reposo o de incipiente actividad 
de sintesis respectivamente, mientras que las cljbicas altas, representarian el estado de 
maduracion. 2- Las celulas de 10s adenomeros tubulares de nljcleos esfericos con 
escasas vesiculas claras, propias de las celulas mucosas, representarian estados de 
incipiente actividad de sintesis. Aquellas con nljcleos ovoides o pianos y alta densidad 
de vesiculas citoplasmaticas, corresponderian a estados maduros en la sintesis de 
proteoglicanos. c) C6lulas mioepiteliales: Las celulas mioepiteliales en el le6n marino 
sudamericano (0. flavescens), son de tip0 banda, sin guardar relacion con el diametro 
de 10s tljbulos que revisten. Su disposicion regular inducen a pensar en una funcion 
mecanica para vehiculizar la secrecion hacia el conduct0 excreter. d) Relacion con el 
sistema inmune asociado a las mucosas: La presencia de celulas plasmaticas en 
intima relacion con 10s adenomeros glandulares, indicarian que estos juegan un 
importante rol en el denominado sistema inmune asociado a las mucosas. 
Las capas musculares continuas y de espesor constante en 10s pinnipedos, contrast6 
con la compartimentalizada de 10s cetdceos en las vias aereas terminales, que 
aparecieron constituyendo esfinteres mioelasticos. Esto ultimo se contrapone con lo 
citado por Yamasaki y co1.(1977) para el delfin franciscana (P-blainville~). Estos autores no 
hallaron estructuras similares a esfinteres en 10s bronquiolos terminales (la discusion sobre 
sus implicancias funcionales sera tratado en detalle en el capitulo 7.5). 
Se destaca finalmente la presencia de cartilago en forma de placas irregulares, en las vias 
aereas terminales de ias especies estudiadas, hasta la desembocadura en la region 
alveolar. 
PARTE 2 
ANALISIS MORFOL~GICO E ~MPLICANCIAS 
FUNCIONALES DE DOS CARACTER~STICAS 
SOBRESALIENTES DE LAS V~AS AEREAS: 
El cartilago de las vias terminales y los esflnteres 
bronquiales. 
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7.4 ESTUDIO DEL DESARROLLO POSTNATAL DEL CART~WGO EN V~AS 
AEREAS TERMINALES DE Otah  flavescens. 
La presencia del cartilago en las vias terminales de 10s pinnipedos se conoce desde hace 
I00 afios aproximadamente, pero su rol funcional todavia es poco claro. 
Scholander (1940), propuso que el reforzamiento de las vias terminales en 10s pulmones 
de la mayoria de 10s mamiferos marinos, facilitaria la salida del aire desde 10s sacos 
alveolares hacia el espacio aereo muerto, como consecuencia del aumento de la presi6n 
externa durante la inmersidrn. Este mecanismo prevendria al animal de un elevado pasaje 
de nitrbgeno a sangre. 
Denison y Kooyman (1973), a traves de estudios llevados a cabo en pulmones de 
pinnipedos rugieren que dicho reforzamiento terminal es una adquisicion secundaria, lo 
que implica que el cartilago en las vias terminales apareceria en 10s fetos a terrnino o 
durante la epoca neonatal. Estos autores mencionan que en un cachorro de unos pocos 
meses de vida, 10s anillos cartilaginosos terminales estan presentes, per0 no 
completamente maduros. 
Drabek y Kooyman (1 983) describieron que 10s cachorros de Eumefopias jubafus (otarido) 
en sus dltimas semanas de gestacibn, todavia no presentan un cartilago tan desanollado 
como el del adulto. 
~Existe un desarrollo gradual del cartilago de las vias aereas terrninales que finaliza antes 
de iniciar las primeras incursiones subacuaticas?; o, jel cartilago se presenta inmaduro 
mas alla del inicio de la actividad subacuatica?. 
En este capitulo se presenta el primer estudio sobre el desarrollo postnatal del cartilago 
terminal, durante el primer mes de vida, hasta que 10s cachorros inician sus primeras 
actividades acuaticas. 
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7.4.2 Resultados 
7.4.2.1 Histologia general de las vias aereas terminales 
El pulm6n del mchorro recien nacido (menos de una hora de vida) present6 un estadio 
sacular, caracterizado por la presencia de sacos alveolares con pocos alveolos 
desarrollados completamente (Figura 1). El largo promedio de estos sacos alveolares fue 
de 325 pm. 
En 10s tabiques conectivos intersaculares, se encontraron ubicadas las vias aereas 
interlobulillares. Se observo el caracteristico epitelio cilindrico alto y ciliado, la tfinica 
fibroelastica con la capa de rnusculo liso, las placas de cartilago y la adventicia que se 
continlja con el conectivo del tabique. En las proximidades de 10s sacos alveolares, se 
identificaron Ias vias terminales revestidas por un epitelio cilindrico bajo a clibico, tljnica 
fibroelastica delgada, las placas de cartilago y una delgada adventicia. 
La ubicacion y caracterizacion general de las vias aereas se mantuvo en 10s ejemplares de 
todas las edades estudiadas y se realizo mediante el analisis de preparaciones 
histologicas coloreadas con la tecnica de Masson. 
7.4.2.2 Histogenesis del cartilago de las vias aereas terminales 
El estudio de 10s bloqres de cartilago de las vias aereas se llevo a cabo analizando la 
presencia de 10s glicosaminoglicanos, sulfato de condroitina y sulfato de keratan 
altamente sulfatados, que forman el proteoglicano agredn, constituyente mayoritario de la 
matriz extracelular (ME) del cartilago. 
Dado que el estado de m&ima sulfatacion, se observa en 10s cartilagos maduros, mientras 
que en 10s cartilagos jovenes el grado de sulfatacion de este proteoglicano es menor, 
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En 10s cachorros de 22 dias de edad, el aspecto del parenquima alveolar fue mas similar al 
del adulto (Figura 4). Los sacos alveolares presentaron un largo promedio de 470 pm, 
mientras que en 10s ejemplares adultos este largo alcanzo un valor promedio de 790 pm. 
Sin embargo, las placas de cartilago de las vias interlobulillares todavia mostraron escasa 
cantidad de ME en estos cachorros, al igual que en 10s cachorros de 17 dias. La reaccion 
positiva al azul de alcian pH 1 seguia observandose solo en la periferia de 10s condrocitos. 
Cabe destacarse que 10s condrocitos en estas placas, se caracterizaron por tener un 
aspecto mas maduro, con formas mas esfericas, un n6cleo exdntrico con cromatina 
condensada y vacuolas citoplasmaticas (Figura 5). En las vias terminales de estos 
cachorros, las placas de cartilago ofrecieron un aspecto muy inmaduro, caracterizado por 
escasa ME, condrocitos muy compactados, reaccion positiva al azul alcian pH 1 solo en la 
periferia de 10s condrocitos y un pericondrio con una cap& condrogena bien desarrollada 
(Figura 6). 
El aspecto del cartilago de 10s bronquios terminales en el cachorro de 22 dias de edad, es 
muy diferente al observado en el adulto, en donde se observo una elevada cantidad de 
.J ME, la presencia de grupos isogenicos de condrocitos, reaccion positiva al azul de alcian 
i 
pH 1 en la ME (tabla I), ademas de la c4psula, y un pericondrio predominantemente 
fibroso (Figura 7). 
7.4.2.3 Morfometria del cartilago en las vias aereas terminales 
Las estudios realizados con el analizador digital de imagenes, en las placas de cartilago 
de /as vias aereas interlobulillares de 10s distintos estadios de 10s cachorros no arrojaron 
diferencias significativas con las del adulto. 
Los resultados fueron distintos, al analizar las placas de las vias aereas terminales. Se 
comprobo un decrecimiento significative (ANOVA, contraste de Bonferroni, p < 0,05) de la 
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relacion entre el area total de la placa de cartilago de la via aerea terminal y el area 
ocupada por la ME comparando las del cachorro recien nacido y las de cachorros de hasta 
22 dias de vida, con el adulto (Figura 8). 
Este resultado fue corroborado analizando la relacion entre el area total de la placa y el 
area ocupada por 10s condrocitos, que fue significativamente mayor (ANOVA, contraste de 
Bonferroni, p < 0,05) en 10s adultos respecto de las crias (Figura 8). 
Los vol6menes individuales de 10s condrocitos, estimados a partir de las areas de secci6n 
medidas en cada dlula no mostraron diferencias significativas entre las crias y adultos, si 
bien 10s valores arrojaron una tendencia al aumento de volumen en 10s condrocitos de 10s 
adultos. 
Finalmente, la relacion entre el area ocupada por la ME y el area de 10s condrocitos en 
cada bloque de cartilago de las vias terminales fue significativamente mayor (ANOVA, 
contraste de Bonferroni, p < 0,05) en 10s adultos que en las crias (Figura 8), reforzando la 
apreciacion cualitativa extraida de la observacion de las preparaciones histol6gicas at 
microscopio optico, respecto del increment0 de la ME. A este respecto cabe setialar 
tambien la tendencia al aumento de la ME observada en 10s cachorros de 22 dias respecto 
del cachorro recien nacido. 
7.4.2.4 Aspectos generales del comportamiento de buceo en 10s cachorros 
En 10s estudios a campo llevados a cabo en Punta Norte durante la epoca reproductiva de 
esta especie, se observo que 10s c;.,chorros del Iobo marino sudamericano (0,flavescens) 
presentaron muy escasa actividad acuatica durante el mes de vida. Esta actividad 
se caracterizo por durar unos pocos minutos y llevarse a cabo a menos de 200 metros de 
la costa. Se observo tambien que la "actividad acuatican mas frecuente en 10s cachorros no 
mayor de un mes de edad, consistia en sumergir la cabeza durante unos segundos a 
mod0 de "inmersion" en 10s piletones de agua que se formaban entre las rocas de la costa 
durante la bajamar. 
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Solo un cachorro, de menos de un mes de edad, extendio su actividad acuatica (natacion e 
inmersiones cortas) por mas de 50 minutos durante las dos temporadas de observaci6n. 
La actividad desarrollada durante las incursiones marinas era generalmente la misma: 
nataci6n superficial, con la cabeza fuera del agua y con esporadicas inmersiones que no 
excedian 10s 10 segundos. 
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Figura 1 : Parenquirna pulmonar en el recien nacido. Es: estroma, Sa: saco alveolar (Aurnento: 100x) 
Figura 2: Cartilago de bronquio interlobulillar en el recien nacido. Ch: condrocito, Co: tejido conectivo, 
Pe: pericondrio, flecha: matriz extracelular (Aurnento: 400x) 
Figura 3: Cartilago de bronquiolo terminal en el recien nacido. Ch: condrocito, Ep: epitelio simple 
cubico, Pe: pericondrio, flecha: matriz extracelular (Aurnento: 400x) 
Figura 4: Parenquirna pulrnonar en el cachorro de 22 dias.Es: estroma, Sa: saw alveolar, Vai: via 
aerea interlobulillar, Vs: vaso sanguine0 (Aumento: 100x) 
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Figura 5: Cartilago de bronquio intel-lobulillar en el cachorro de 22 dias. Ch:condrocito, Co:tejido 
conedivo, Pe:pericondrio, flecha:matriz extracelular (Aumento: 400x) 
Figura 6: Cartilago de bronquiolo terminal en el cachorro de 22 dias. Ch:condrocito, Ep:epitelio simple 
cubico, Pe:pericondrio, flecha:matriz extracelular (Aumento: 400x) 
Figura 7:Cartilago de bronquiolo terminal en el adulto. Ch:condrocito, Ep:epitelio simple cubico, 
Pe:pericondrio, flecha:matriz extracelular (Aumento: 400x) 
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0 Area totawarea ME 
Area MEIarea condr. 
E S  Area totawarea condr. 
-.- Recien nac. 22 dias Adulto 
Figura 8: Variables rnorforn6tricas del cartilago en vias a6reas terminales en cachorms y adulto (n = 
30, Test de Anova con la correcci6n de Bonferroni para comparaciones mirltiples, p c 0,05 entre aduttos vs. 
recien nacidos y cschorros de 22 dias). Area total: area total de la placa de cartilago, bvea ME: area de la 
matriz extracelular de la placa de cartilago, Area condr.: area total ocupada por 10s condrocitos de la 
placa de cartilago. 
8 I - 
m . I - b 
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Tabla 1: Alcianofilia de la matriz extracelular (ME) en 10s bloque de cartilago de vias las 
interlobulillares y terminales de 10s cachorros y del adulto del lobo marino sudamericano (0.flavescens). 
Las intensidades de wloraci6n estan basadas en una escala subjetiva que abarca desde valores 
negativo (-) hasta muy positivo (++++). 
INTERLOB: Interlobulillar. 
EDAD 
RECIEN NACIDO 
2 - 17 DlAS 
22 DlAS 
ADULT0 
ALClANOFlLlA EN LA 
MATRlZ EXTRACELULAR 
EN LOS BLOQUES DE 
CARTILAGO 
VIA AEREA 
INTERLOB. 
pH: 1 pH:2,5 
- + 
- + 
+ ++ 
+++ ++++ 
ABUNDANCIA 
DE LA MATRIZ EXTRACELULAR 
EN LOS BLOQUES DE CARTILAGO 
VIA AEREA 
TERMINAL 
pH: 1 pH: 2,5 
- + 
- + 
- ++ 
+++ ++++ 
VIA AEREA 
INTERLOB. 
+ + 
+ + +  
+ + +  
+ + + +  
VIA AEREA 
TERMINAL 
+ 
+ 
+ + 
+ + + +  
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7.4.3 Discusion 
A partir de 10s estudios histologicos e histoquimicos, se pudo observqr que las placas de 
cartilago de las vias aereas interlobulillares de 10s cachorros hasta 22 dias de vida 
presentaron un contenido de proteoglicanos sutfatados inferior a 10s equivalentes del 
adulto. Sus celulas mostraron la morfologia de 10s condrocitos jovenes (Weiss, 1983), y 
solamente las &psulas por ellos sintetizada present6 reaccion positiva al azul de alcian 
pH 1, indicando la presencia de agrecan. 
De todas maneras, 10s estudios morFometricos mostraron que la cantidad de ME del 
tejido cartilaginoso en las vias interlobulillares es inferior a la del adulto y 
conjuntamente con la presencia de un pericondrio activo, indica la presencia de un 
cartilago joven. 
A diferencia de las vias interlobulillares, las vias aereas terminales presentaron una menor 
alcianofilia en la ME hasta 10s 22 dias de edad. Sus &lulas se encuadraron en la 
morfologia del condroblasto, lo que permite aseverar que este tejido se encuentra mas 
cercano a la etapa de precartilago. 
La morfometria de las placas de cartilago en las vias terminales de 10s cachorros y adultos 
apoyaron 10s resultados histologicos obtenidos. Estos demostraron que el area total de la 
placa en relacion al area ocupada por ME disminuye significativamente desde el cachorro 
de 22 dias hasta la edad adulta. Asi mismo existen variaciones significativas en relacion a 
la cantidad de ME y el area ocupada por condrocitos, y ia relaci6n entre el area total de la 
placa terminal y el area total ocupada por condrocitos. Estos resultados ponen de 
manifiesto la inmadurez del cartilago terminal de 10s cachorros durante el primer mes 
de vida. 
Los resultados obtenidos en esta Tesis apoyan la hipotesis planteada por Denison y 
Kooyman (1 973), que enuncia que el cartilago de las vias terminales corresponderia a una 
adquisicion secundaria, asociada con su posible rol funciond. 
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Las interpretaciones funcionales del cartilago en /as vias aereas terminales pueden 
resumirse en dos items: 
a) a grandes profundidades (> 50 mts) la presion extema aumenta, lo que provoca el 
colapso casi simultaneo de la region alveolar y las vias terrninales. El colapso de estas 
vias impediria la salida del aire alveolar, pudiendo asi continuar la hematosis durante el 
buceo, ccn el costo asociado de elevar 10s niveles de nitrogeno en sangre. El 
reforzamiento de cartilago en las vias terminales permitiria la salida del aire alveolar 
durante 10s buceos profundos, provocando la interruption del intercambio gaseoso. El 
costo de eliminar el oxigeno de reserva se compensaria con el beneficio de evitar el 
pasaje elevado de nitrogeno a la sangre, inhibiendo asi la narcosis (Scholander, 1940). 
b) el reforzamiento terminal seria necesario para facilitar flujos aereos r5pidos a pesar de 
10s bajos volljmenes de aire pulmonar que manejan algunas especies durante la 
espiracion en superficie (Denison y Kooyman, 1973). 
SegQn 10s resultados obtenidos en el presente estudio, j d m o  es posible que el cartilago 
de las vias aereas terrninales no complete su maduracion cuando comienzan 10s habitos 
acuaticos, si ambas hipotesis funcionales lo asocian a actividades acuaticas? 
Probablemente la respuesta pueda encontrarse al analizar el tipo de buceo que realizan 
las crias durante 10s primeros meses de vida. 
Durante la temporada reproductiva, las hembras del Ie6n marino sudamericano 
(0.flavescens) desarrollan viajes de alimentaci6n al mar que pueden extenderse por varios 
dias, mientras que 10s cachorros permanecen en tierra. La escasa actividad acuatica 
registrada en 10s cachorros durante el primer mes de vida, permite plantear que el 
tipo de buceo desarrollado por 10s cachorros y probablemente por 10s juveniles del 
leon marino sudamericano se presentan tambien "inmaduros" en relacion al buceo 
de 10s adultos. 
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Estudios sobre la ontogenia del buceo en distintos pinnipedos confirman estas diferencias 
registradas en 0. flavescens. 
En las hembras del lobo marino de las Galapagos (Arctocephalus gafapagoensis), se 
observo un increment0 de 10s tiempos y profundidades de buceo, desde 0,8 minutos y 5,6 
metros en crias de 6 meses de edad, hasta buceos de 4,47 minutos y 106 metros en 10s 
adultos (Horning, 1993). Los crias de la Phoca hispida presentaron bucegs superficiales de 
corta duracion (Lydersen y Hammill, 1993); y cerca del 80 % det tiempo total que 
permanecen en el agua lo pasan en la superficie, mientras que 10s adultos de asta especie 
pasan en la interfase agua-aire solo un 16,6 % (Lydersen, 1991 ). En las crias de la foca 
monje del Mediterraneo, Monachus monachus, se presenta una ontogenia del b u m  
similar, con un mayor porcentaje de tiempo en la superficie del agua y con inmersiones de 
corta duracion. Mas atin, en esta especie se observo un desarrollo o aprendizaje en el tip0 
de buceo en relacion a distintas edades de las crias estudiadas (Gazo y Cappozzo, 1996). 
Finalmente cabe preguntarse, i la  madurez del cartilago terminal se desarrolla en 
forma gradual, asociada con cambios tambien graduales en el comportamiento de 
buceo?, o i la  madurez del cartilago terminal queda detenida hasta que 
determinados cambios en 10s patrones de buceo gatillan la finalizacion del 
desarrollo tisular?. 
Estas preguntas, por el momento no tienen respuesta debido a la falta de estudios sobre la 
ontogenia del buceo durante el primer afio de vida, asociados con estudios histologicos de 
las vias terminales en estas especiss. 
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7.5 ESTUDlO COMPARADO DE LOS ESF~NTERES MIOEL~TICOS EN EL 
DELFIN FRANCISCANA, Pontoporia blainvilleiy EN EL DELFIN OSCURO 
Lagenorhynchus obscurus. 
A principios de este siglo, se describieron 10s esfinteres mioelasticos en las vias terminales 
de 10s pulmones de algunas especies de cetaceos. Wislocki (1 929) planteo la existencia de 
estos esfinteres en la tonina (Tursiops truncatus), en bronquiolos menores a 0,5 mm. de 
diametro, capaces de contraerse y ocluir toda la via. 
Generalmente 10s esfinteres se distribuyen entre las placas de cartilago, y estan 
compuestos principalmente por fibras de mQsculo liso circulares, entre las cuales se 
presentan fibras elasticas radiales que pueden ramificarse y conectar las fibras musculares 
internas y externas del esfinter. 
Baudrimont (1 929) describio histologicamente 10s esfinteres, sefialando la presencia de 
fibras musculares asociadas con fibras colagenas y fibras elasticas radiales. Fanning y 
Harrison (1974), realizaron una breve description ultraestructural de 10s mismos. Pero mas 
alla de su caracterizaci6n histol@ica, llamo la atencion desde un comienzo (ver 4.2) su 
distribucion en determinados cetaceos: Phocaena phocaena, Tursiops truncatus, Delphinus 
delphis, Delphinapterus leucas, Berardius bairdii, Stenella attenuata, Steneila longirostris. 
Goudappel y Slijper (1958) agruparon a estas especies en una categoria denominada 
"pequefios cetaceos". Estos autores plantean que la presencia de esfinteres no estaria 
asociada a factores sistematicos, sin0 que se relacionaria con patrones de actividad. 
La presencia diferencial de 10s esfinteres mioelasticos, sumada a 10s distintos patrones de 
actividad de buceo de cada especie, permiti6 el desarrollo de diferentes hip6tesis 
funcionales para estas estructuras. Drabek y Kooyman (1 983), resurnieron las principales 
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proposiciones funcionales planteadas durante este sigio. A todas estas hipotesis se las 
puede separar en dos grupos: 
a) aquellas que sostienen que 10s esfinteres permitirian retener el aire en 10s alveolos para 
facilitar el intercambio gaseoso durante 10s buceos (Fiebiger, 191 6; Baudrimont, 1956); y b) 
la que postula que 10s segmentos que poseen esfinteres regularian 10s cambios de presidn 
durante 10s movimientos verticales, y tambien facilitarian el movimiento de aire durante 10s 
elevados picos de velocidad en la espiracion (Goudappel y Slijper11958; Wislocki y 
Belanger, 1940; Kooyman y Anderssn, 1969; Fanning, 1 979). 
La mayoria de estas hipotesis funcionales no tienen un sustento experimental directo. Es 
evidente que frente a la imposibilidad de estudios fisiologicos directos, la respuesta 
funcional mas aproximada para estas estructuras podria encontrarse en estudios 
estructurales comparados mas especificos, en relacion con estudios de 10s patrones de 
ventilation y buceo de cada especie. 
7.5.2 Resultados 
7.5.2.1 Esfinteres mioelasticos en el delfin franciscana (P. blainville~) 
Las vias aereas terrninales presentaron un diametro que oscilo entre 1 y 0,3 mm. En el 
delfin franciscana (P.b/ainville~ las vias menores de I mm de diametro estan revestidas 
por un epitelio que transcurre desde cilindrico seudoestratificado ciiiado a cilindrico ciliado. 
El corion es detgado, y en el se distinguen nljcieos de fibrocitos y linfocitos inmigrantes, y 
fue caracteristica la presencia de vasos sanguineos subepiteliales con marcada 
vasodilatacion. 
A partir de vias de 0,5 mm de diametro, aparecieron 10s primeros esfinteres ubicados en el 
corion; extemamente a ellos se disponen las placas de cartilago y la ttinica adventicia. 
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Los esfinteres estan formados en promedio por 3 capas de fibras de musculares lisas que 
se disponen en forrna circular; y se obsewan tambien al microscopio optico con la tecnica 
de Rubens Duval, la presencia de fibras elasticas en disposicion radial. 
Si bien todos 10s esfinteres son de un espesor semejante varian en su longitud, 
presentandose en cortes longitudinales de las vias aereas, como paquetes pequeiios y 
compactos o franjas irregulares (Figura 1 ). En estos cortes se determino que 10s espesores 
promedios de la musculatura que forma el esfinter fue de 0,05 mm., mientras que su 
longitud oscilo entre O,1 y 0,2 mm.(Figura 2). 
Los esfinteres, en una misma via, se disponen en forma secuencial separados por una 
corta distancia (0.96 mm. promedio). Fue dificil determinar el nirmero de esfinteres en una 
via aerea de una misma generacion, dado su irregularidad, pero el estudio cuidadoso de 
ios cortes seriados permitio estimar que el n6rnero promedio es de 6. La longitud promedio 
de esta via terminal pudo estimarse en 0,8 mm. 
Cuando las vias terminales alcanzan un diametro de 0,3 mm, encontrandose proximas a su 
finalizacion, llamo la atencion el nacimiento en posicion lateral de sacos alveolares. Estos 
sacos laterales en su entrada estan provistos de un esfinter, el que podria diferenciarse 
wmo un esfinter presacular. 
El analisis de unos 200 cortes seriados revel6 que 10s esfinteres mioelasticos en 
P.blainvillei se distribuyen a lo largo de varias generaciones de vias terminales, pero 
predominan en densidad en aquellas vias terminales que desembocan en sacos alveolares 
(Figura 6). En las primeras vias solo se observaron 1 6 2 esfinteres secuenciales, sin 
embargo en ias irltimas vias el nirmero oscilo entre 5 y 9. 
7.5.2.2 Esfinteres mioelasticos en el delfin oscuro (L.obscums) 
En el delfin oscuro (L.obscurus) el epitelio de las vias menores fue dificil de determinar 
debido a que las condiciones de muestreo no fueron optimas para permitir 10s estudios 
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histol6gicos. Se pudo observar un epitelio cilindrico a c6bico alto en algunas vias menores 
de 0,4 mm. de diametro. 
El corion se presento compacto y escaso, con vasos sanguineos de distinto calibre. 
Tambien se observo el desarroilo ya caracteristico de pequeiias placas de cartilago en 
estas vias terminales. Los esfinteres mioelasticos aparecen en las vias aereas de 0,4 mm 
de diametrr, promedio y su desarrollo es notable en esta especie (Figura 3). El espesor de 
la capa muscular es de 0,2 mm, cubriendo una longitud de 0,1 mm de la via aerea. La 
distribucion de 10s esfinteres se presento en f~rma muy regular, desarrollandose una 
ordenaci6n espacial constante (Figura 3). Entre esfinteres contiguos, se observo la 
presencia de placas de cartilago en el corion extemo. Debido a la ordenacion espacial de 
10s esfinteres a lo largo de las vias, se pudo determinar que la distancia existente entre 
ellos oscila alrededor de 10s 0,25 mm. 
A continuacion de la aparicion del primer esfinter, la via se ramifica, en algunos casos en 
angulo recto a la via troncal. A pesar de la dificultad para determinar mediante cortes 
seriados la longitud de la via terminal con esfinteres de una misma generacibn, esta pudo 
estimarse en 0,75 mm. 
Como se seiialo para el delfin franciscana, en el delfin oscuro tambien se desarrollaron 
sacos alveolares a lo largo de la via tsrminal previo a su finalization. Estas saculizaciones 
tambien se encuentran precedidas por un esfinter. 
Una de las caracteristicas sobresalientes de 10s esfinteres en el delfin oscuro, es que 
generalmente aparecen ocluyendo la via terminal (Figura 4); esto no se observe en el 
delfin Franciscstna (Figura 5). 
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BRT - ?+ 
b 
Figura 1 : Bronquiolo terminal del delfin franciscana (P.blainvillei). 6RT:bronquiolo terminal, Ct:cartilago, 
Pm:paquetes rnusculares (esfinteres) (Aurnento: 100x) 
Fiaura 2: Detalle de bronquiolo terminal del delfin franciscana (P.blainvillei), en donde se destacan 10s 
paquetes musculares correspondientes a un esfinter. 6RT:bronquiolo terminal, Esf esfinter, Ep:epitelio 
simple cubico (Aurnento: 400x) 
Figura 3: Bronquiolo terminal del delfin oscuro (L-obscurus). BRT:bronquiolo terminal, Ct:cartilago, 
Pm:paquetes rnusculares (esfinteres), Al:alveolo (Aurnento: 100x) 
Figura 4: Corte transversal del bronquiolo terminal del delfin oscuro (L-obscurus) (cotte transversal), 
donde se destaca la oclusion de la via por la contracci6n del esfinter.BRT:bronquiolo terminal, 
Ct:cattilago, Esf:esfinter , Al:alveolo (Aurnento: 400x) 
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L. obscurus 
Fiaura 5: Esquemas de vias terminales del delfin franciscana (P.blainvillei) y del delfin oscuro 
(L-obscurus). Ct:cartilago, EP:esfinter presacular, EC:esfinter contraido, ED:esfinter distendido, Sa:saco 
alveolar, Vt:via terminal. 
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Fiwra 6: Esquema de la reconstrucci6n de la regidn aerea terminal del delfin franciscana (P.blainvji1ei) 
en donde se destacan la ubicacion de 10s esfinteres mioelasticos. 
+ region con esfinteres musculares, 3 region con secuencia de esfinteres musculares, Bt:bronquiolo 
terminal, Sa:saw alveolar. 
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7.5.3 Ciscusion 
La existencia de esfinteres mioelasticos en 10s cetaceos pequeiios y su ausencia en 10s 
grandes cetaceos, planteo desde un comienzo la necesidad de relacionarlos con 10s 
habitos ventilatorios y de buceo que presentan ambos grupos (Goudappel y Slijper, 1958). 
En primer lugar, la capacidad de 10s delfines para desarrollar buceos prolongados, facilito 
la interpretacion de que 10s esfinteres actuarian atrapando el aire en la region alveolar 
durante !as inmersiones, y proveyendo asi una fuente de oxigeno de reserva. En 10s 
grandes cetaceos (ballenas) estarian ausentes debido a la necesidad de realizar 
inmersiones mas profundas y por mas tiempo, evitando asi 10s efectos nocivos del 
nitr6geno (Lacoste y Baudrimont, 1926; Wislocki, 1929). 
En segundo lugar, la presencia de segmentos con nljmero elevado de esfinteres se asoci6 
con un mecanismo que controlaria las variaciones de presion, que se producen en las vias 
aereas, durante 10s rapidos ascensos y que facilitaria las violentas movilizaciones de aire, 
wmo ocurre en las marsopas y en 10s delfines (Belanger, 1940; Goudappel y Slijper, 1958; 
Ridway, 1 972). ~ 
Dentro del grupo de 10s pequeiios cetaceos existe poca bibliografia sobre 10s patrones de 
actividad de algunos de sus representantes, particularmente en las especies estudiadas en 
la presente Tesis. Basaremos el analisis motfol6gico-funcional en 10s datos existentes, 
muchas veces incompletos dado la dificultad de rastreo y seguimiento de estos animales. 
Ha sido muy comun en la bibliografia, el tratamiento de delfines y marsopas como un grupo 
con patrones fisiologicos y comportamentales muy similares; pero es interesante notar el 
hallazgo que en tres especies de delfines realizaron Ridway y Johnston (1965). Estos 
autores encontraron diferencias en algunos parametros sanguineos, que seglin su 
interpretation tendrian explicacion en 10s diferentes habitos comportamentales. I 
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Del mismo modo, la morfologia diferencial de 10s esfinteres presentes en las dos 
especies de delfines estudiadas en el presente trabajo, indujo a asociarlas con 10s 
habitos de vida. 
7.5.3.1 ~Quienes poseen realmente esfinteres mioelasticos? 
Yamasaki y col. (1977)) no observaron esfinteres en las vias terminales del detfin 
franciscana (P.blainviler]. Sin embargo, a partir del trabajo llevado a cab0 en la presente 
Tesis se puede concluir que en el delfin franciscana se encuentran esfinteres en 10s 
bronquiolos terminales. 
Tambien Drabek y Kooyman (1983), en una breve referencia manifiestan la existencia de 
esfinteres en el delfin del amazonas (Inia geoffrensis), en oposicion a lo citado por 
Yamasaki y col. para esta especie. 
Esta discusion se extiende mas alla de 10s pequeAos cetaceos. Murata (1951) describio 
"constricciones" en 10s bronquiolos respiratorios del cachalote, Physefer macrocephalus, 
probablemente atribuibles a esfinteres, mientras que otros autores (Haynes y Laurie 
(1937); Wislocki y Belanger (1 940)) no observaron dichas "constricciones" en esta especie. 
Se planteo la misma controversia en 10s pinnipedos. Harrison y Tornlinson (1 963), y King y 
Harrison (1 961) describieron lo que serian esfinteres mioelasticos en 10s bronquiolos 
terminales de la foca de Weddell, de la foca de puerto (Phoca v~ulina), de la foca monje 
(Monachus sp.), y del elefante marino del norte (Mirounga angustirostn's). Pero Boyd (1 975) 
no describio estas estructuras en su estudio histologico del sistema respiratorio en la foca 
de Weddell (L. weddello. Este autor plante5 como posible explication para estas 
contradicciones que durante la administracion de anestesicos en procedirnientos 
quinjrgicos para la obtencion de muestras, la mayoria de 10s focidos desarrollan una 
respuesta similar a la que experimentan durante 10s buceos y que se traduce en un 
descenso de la tasa cardiaca con un cese de la actividad respiratoria.Esto se evidencia por 
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el llenado de sangre de la vena cava inferior y sinusoides hepaticas, y en el gran volumen 
de sangre retenido en 10s pulmones frescos desinflados. La presencia de sangre retenida 
en 10s pulmones sugiere una contraccion generalizada de la musculatura lisa de 10s vasos 
sanguineos en el tejido pulmonar. Si esta respuesta se extiends a la musculatura de las 
vias aereas, probablemente podria interpretarse equivocamente como una serie de 
esfinteres mioelasticos. 
Las observaciones realizadas en esta Tesis, llevan a pensar que solamente en 10s 
pequefios cetaceos se presentan esfinteres mioelasticos verdaderos, aunque por lo 
observado en en delfin franciscana (P.blainviIIe~ y en el delfin oscuro (L-obscurus), el 
grado de desarrollo no es el mismo. 
L Q U ~  es lo que se observa cuando se comparan los habitos de buceo en especies que 
presentan esfinteres desarrollados?. 
Las ventilaciones violentas asociadas probablemente a ciclos de ventilaciones tambien 
distintos, y las grandes proiundidades de buceo (ver 2.6) son caracteristicos del deltin 
oscuro (L.obscurus). Otras especies de delfines como por ejemplo en el delfin comljn 
(D.delphis) (Simpson y Gardner, 1972; y observaciones personales) presentan esfinteres 
muy similares a 10s descriptos para el delfin oscuro y 10s patrones de actividad serian 
tambien semejantes, a pesar de la escasa informacion existente al respecto. 
A partir del presente estudio se plantea que un analisis conjunto de la morfologia 
diferencial de 10s esfinteres y 10s patrones de actividad de cada especie, podria 
influir en la interpretation del rol funcional de 10s esfinteres. 
Es conveniente analizar esta hipotesis en dos etapas: 
a) en relacion a las profundidades de buceo, y b) en relaci6n a 10s patrones de ventilation. 
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7.5.3.2 Esfinteres mioel2sticos y profundidades de buceo 
Los esfinteres poco desarrollados aparecen en especies que presentan inmersiones 
de poca profundidad. Por el contrario, esfinteres mioelasticos completarnente 
desarrollados se encuentran en especies que presentan inmersiones a 
profundidades mayores que superan 10s 30 metros, como ocurre en el delfin oscuro 
(L.obscums) y el delfin comtin (D.delphis). 
Ridway y col. (1969), verificaron en una experiencia realizada sobre un ejemplar de tonina 
(Tursiops fruncatus), que en profundidades cercanas y superiores a 10s 100 mts. el 
consumo de oxigeno es bajo. Esto ljltimo coincidiria con la hipotesis funcional pianteada 
por Schoiander (1940) en relacion a que el cartilago presente en las vias terminales daria 
rigidez suficiente para permitir la evacuation del aire a esas profundidades, evitando asi un 
elevado pasaje de nitrogen0 a la sangre. Ridway y col., en el mismo estudio, verificaron 
que durante buceos menos profundos (0-70 mts.) el consumo de oxigeno es mayor. 
~ E s ~ o  ultimo rechaza la posibilidad de interpretar que 10s esfinteres permitirian retener el 
aire en 10s sacos alveolares durante 10s buceos? 
Quizas la respuesta sea negativa. En intervalos de profundidades de 0 - 50 mts.. el peligro 
de la narcosis no es elevado y sin embargo, el aire comienza a ser expulsado de 10s sacos 
alveolares (recordar el rol funcional del cartilago terminal, ver 7.4.3). No disponer de ese 
aire de reserva implica un costo elevado. 
Surge ent~nces la siguiente interpretation: un dispositivo que permita retener 
temporalmente el aire en la region alveolar seria seleccionado positivamente; este rol 
lo podrian llevar a cabo 10s esfinteres mioelasticos (Figura 7). 
iPorque el delfin franciscana (P.blainvillei] presenta un escaso desarrollo en sus esfinteres 
tenninales?. El delfin franciscana es una especie costera, con poca profundidad de 
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buceo (como 1.geoffrensi.s) lo que podria asociarse con la ausencia de colapso 
alveolar en la mayoria de las inmersiones. Por lo tanto no es necesario un 
mecanismo que permita aprovechar el intercambio gaseoso, tipico de situaciones 
generadas a mayores profundidades en donde comienza el colapso alveolar. 
7.5.3.3 Esfinteres mioelasticos y patrones de ventilacion 
En relacion a 10s patrones de ventilacion, tambien parece existir una diferencia 
marcada entre representantes con esfinteres poco desarrollados, y especies con 
esfinteres desarrollados. 
El delfin franciscana (P.blainville~, presenta ventilaciones pausadas y poco violentas, 
asociadas con velocidades de navegacion y buceo probablemente mas bajas, que las que 
presenta por ejemplo el delfin oscuro (L.obscurus). 
Esta diferencia se hace mas notoria cuando se observan delfines de rio (P.gangetica, 
I.geoffrensis y L.vexil/ifer), en donde la presencia o ausencia de esfinteres esta todavia 
sometida a discusion, debido probablemente a su escaso desarrollo. 
lntercambios de aire mas violentos, movimientos verticaies mas rapidos y profundidades 
mayores de buceo se presentan en cetaceos pequeiios como el delfin oscuro (L.obscurus). 
La observaci6n de esfinteres desarrollados en el delfin oscuro, refuena la hipotesis 
sobre el posible control del flujo del aire por parte de las vias aereas terminales que 
presentan una secuencia de estas estructuras mioelasticas. 
~ E s  posible llegar a detenninar que factor es mas importante: profundidades de buceo o 
patrones de ventilacion? 
Segijn 10s resultados obtenidos y el analisis realizado, no se puede oar a nuestro criterio 
una opcion univoca; porque quizas mas que una unica altemativa funcional, exista un 
rnecanismo complejo que no solo opere en reiaci6n al tip0 de buceo sin0 tambi6n en 
relacion a 10s hiibitos ventilatorios de cada especie. 
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Finura 7: Interpretaci6n de uno de 10s posibles roles funcionales de 10s esfinteres mioelasticos 
0 mts 
El pasaje de nitr6geno a 
la sangre es bajo. 
No esta comprometida la 
expulsion del aire alveolar. 
Bajo pasaje de nitaeno 
a la sangre. 
lnicio de la expulsion del 
aire alveolar. 
30 mts 
jRetencion temporal del aire en 
la region alveolar por la contrac- 
cion de 10s esfinteres? 
70 mts 
Elevado pasaje de nitaeno 
a la sangre 
Expulsi6n "total" del aire 
alveolar. 
flpertura de esfinteres? 
PARTE 3 
MORFOMETRIA ALVEOLAR EN PlNNlPEDOS Y 
CETACEOS: 
Las diferencias estructurales, jse asocian a distintas 
demandas de oxigeno? 
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7.6 ESTUDIO COMPARADO DE LA MORFOMETRIA ALVEOLAR EN 
P l N N l P E DOS (Arctocephalus australis y Otaria flavescens) Y EN 
CETACEOS (Pontoporia blainvillei, Lagenorhynchus obscurus y 
Phocaena spini13innis) 
7.6.1 lntroduccion 
La tasa metabolica basal (Tm) o el consumo de oxigeno (COX)' en 10s mamiferos 
marinos se estimo en pocas especies y generalmente en condiciones de cautiverio. En 
algunos estudios las especies analizadas presentaron una Tm de 1 a 3 veces mayor 
que la de 10s mamiferos terrestres de talla equivalente (Scholander,l940; Irving y 
Hart, 1957). La diferencia puede ser mayor si se considera que la grasa corporal en un 
mamifero marino puede llegar hasta un 40% de la masa corporal (Mc) (Klieber,l961; 
Bryden, 1 972). 
tavigne y col. (1986) consideraron que en 10s mamiferos marinos no existen 
diferencias significativas entre la Tm experimental y la obtenida a partir de incluir la Mc 
en las ecuaciones alometricas. 
Sin embargo, por lo citado en la introduccion (ver 3.2) 10s valores de la Tm 
en cautiverio pueden ser diferentes a 10s obtenidos en condiciones naturales. 11 
Mas aun, es necesario hacer una diferrnciacion entre la Tm y la tasa metabcilica de 
buceo (Tmb), dado que 10s ajustes fisiologicos que se producen durante las 
inmersiones (ver 3.1 y 3.2) pueden modificar notablemente la Tm que presenta el 
animal en reposo o en superficie. 
I ' (1) La determination del consumo de oxigeno (Cox) se utiliza tan comlinrnente para el calculo de las 
tasas metabolicas (Tm), que 10s dos terminos a menudo se emplean altemativamente (Schmidt- 
Nielsen,l978). 14 
I 
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Castellini (1988), diferencia dos condiciones distintas en donde la respuesta 
metab6lica es diferente: a) ejercicio en superficie (apnea + natation), y b) buceo 
propiamente dicho (inmersiones a mayor profundidad y por periodos de tiempo 
prolongados). 
Teniendo en cuenta que en la mayoria de 10s mamiferos el volumen pulmonar (Vp) es 
una fraccion constante de la masa corporal (Mc), jc6m0 se ajusta la arquitectura del 
sistema respiratorio a una mayor demanda de oxigeno?. 
Una posible solucion es el aumento de la superficie alveolar total (Sa). Este aumento 
puede seguir dos caminos evolutivos: a) incrementar el Vp, o b) aumentar 
directamente la Sa, a traves del increment0 de la compartimentalizacion interna 
(Tenney y Kemmers, 1963). Un aumento de la compartimentalizacion interna conduce a 
cambios morfometricos de los alveolos. Se puede plantear que a Vp equivalentes, 
alveolos mas pequeios reflejan una mayor compartimentalizaci6n pulmonar, y por lo 
tanto una mayor capacidad de intercambio gaseoso. Esta relacion indirecta entre la 
morfometria alveolar y el intercambio gaseoso, puede ayudar a estimar la Tm de un 
animal (Tenney y Remmers, 1 963). 
Dada la escasa informacion existente sobre la Tm en condiciones naturales de 10s 
mamiferos marinos y particularmente de 10s cetaceos, las preguntas que emergen son 
las siguientes: 1) ique nos dice la morfometria alveolar en 10s mamiferos marinos?, y 
2) conociendo las diferencias existentes entre la Tm y la Tmb, ipueden existir 
variaciones especificas en el Cox calculado teoricamente y el estimado por la 
morfometria alveolar? 
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7.6.2 Resultados 
Con el fin de evaluar distintos parametros del parenquima pulmonar, se estudiaron en 
el Analizador Digital de Imagenes preparados histologicos coloreados cor; el tricromico 
de Masson o con Hematoxilina-eosina a partir de distintas zonas del pulmon de cada 
una de las especies incluidas en esta Tesis. 
7.6.2.1 Analisis del perimetro alveolar 
A partir del analisis de 10s valores medios del perimetro alveolar individual (Pai) 
obtenidos en cada una de \as especies estudiadas, se pudo determinar un grupo 
conformado por el lobo marino peletero (A. australis), el delfin franciscana (P.blainvillei) 
y la marsopa espinosa (P. spinipinnis), cuyos Pai promedio fueron 368 (+72, n: 40), 
457 (+I 18, n: 36) y 426 (+57, n: 14) pm2 respectivamente, y significativamente 
(ANOVA, contraste de Bonferroni, p< 0,05) distintos del grupo conformado por el leon 
marino sudamericano (0.flavescens) y el delfin oscuro (L-obscurus), cuyos Pai 
promedio fueron de 776 (f 189, n: 17) y 663 (+I 54, n: 37) pm2 respectivamente (Figura 
1). 
7.6.2.2 Analisis del diametro equivalente 
Esta medicion permite proyectar al alveolo como una esfera, y comparar en base a 
esta aproximacion el tamatio (en volumen) de la unidad. Los valores obtenidos indican 
que el leon marino sudamericano (0.flavescens) y el delfin oscuro (L-obscurus) 
presentan alveolos de un volumen significativamente mayor (ANOVA, contraste de 
Bonferroni, p< 0,05), presentando un diametro equivalente promedio de 146 (k30, n: 
17) y 181(+43, n: 37) pm respectivamente. Por otro lado se establece otro grupo 
conformado por lobo marino peletero (A. australis), el delfin franciscana (P.blainviIIei) y 
la marsopa espinosa (P. spinipinnis), presentando un diametro equivalente promedio 
de 86 (+I 5, n: 40), 100 (Q4, n:36) y 96 (+I 0, n: 14) pm respectivamente (Figura 2). 
Estudio comparado de la morfometria alveolar en pinnipedos y cethceos . 129 
7.6.2.3 Analisis de la relacion entre largo maximo y largo minimo alveolar 
A partir de la medicion del largo maximo (Lmax) y minimo (Lmin) de cada alv~olo 
(Tabla I ) ,  se calculo el valor del cociente con el objeto de establecer un parametro que 
informara respecto de la forma alveolar. Si el valor del cociente es 1, implica que el 
largo mhimo y el largo minimo del alveolo son iguales. Esto liltimo permite interpretar 
al alveolo como una esfera. El delfin oscuro (L.obscurus) present0 el valor mas 
cercano a 1 (Lmax 1 Lmin= 1,23), lo que sugiere que esta especie presenta alveolos 
mas proximos a una esfera (Tabla I). 
7.6.2.4 Analisis dei perimetro alveolar total 
Con el fin de aproximar a una estimacion del area de hematosis por unidad de volumen 
pulmonar, se calculo el perimetro alveolar total (Pat) en un campo de observation 
constante (n). Esta variable se midi6 en el lobo marino peletero (A.ausfralis, n: lo), el 
delfin franciscana (P.blainvillei, n: 9), el delfin oscuro (L.obscurus, n: 9) y la marsopa 
espinosa (P. spinipinnis, n: 8). Debido a que el material fijado del leon marino 
sudamericano (0. flavescens) para este analisis no estaba en bptimas condiciones, no 
fue incluido en esta parte del estudio. Algunas de las cuatro especies analizadas se 
diferencian en sus patrones de buceo (ver 2.3 y 2.6). Mientras que el delfin franciscana 
explota ambientes costeros y presenta buceos de poca profundidad, el delfin oscuro y 
la marsopa espinosa se alejan mas de la costa y presentan buceos mas profundos. 
Finalmente el lobo fino de dos pelos si bien presenta patrones de buceo similares a la 
franciscana probablemente su actividad subacuatica sea diferente (duracion del buceo, 
velocidad de natacion). 
El Pat en el delfin oscuro (L.obscurus) es significativamente menor (ANOVA, contraste 
de Bonferroni, p< 0,05) al de las otras tres especies (Figura 3). Esto se asocia con el 
perimetro alveolar mayor y el volumen alveolar mayor, lo que indica una menor 
superficie de intercambio gaseoso por unidades equivalentes de volumen pulmonar. 
Se destaca que la marsopa espinosa (P. spinipinnis) presenta un Pat intermedio entre 
el delfin oscuro por un lado y el delfin franciscana (P,blainvillei) y el lobo marim 
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peletero  australis) is) por el otro lado. Estas dos ljltimas especies presentaron el mayor 
Pat, no existiendo diferencias significativas entre sus valores (Figura 3). 
7.6.2.5 Analisis del area alveolar total 
El area alveolar total se expresa como el porcentaje promedio, correspondiente al area 
~cupada por el espacio alveolar en relacion a1 area total del campo observado. 
El campo observado (n) fue siempre constante, y la diferencia entre las dos areas 
(alveolar y total) se debi6 al tejido parenquimatico, que en mayor o menor grado 
ocupaba el area del campo analizado. El delfin oscuro (L.obscurus, n: 10) present6 el 
mayor porcentaje correspondiente al espacio alveolar (76,5%), y el lobo msrino 
peletero (A.australis, n: 9) junto con el delfin franciscana (P.blainvillei, n: 10) 
presentaron un porcentaje de area alveolar menor y similar entre si (59,7% y 55,2% 
respectivamente). 
Estas observaciones se relacionan con 10s valores obtenidos en el perimetro alveolar 
total (ver 8.6.2.4). El perimetro total bajo, que present0 L-obscurus (Figura 3), se 
asocia al area mayor de espacio alveolar que se observo en esta especie, e implica 
la existencia de un nirrnero menor de alveolos por unidad de volumen, frente a las 
otras dos especies analizadas. 
7.6.2.6 Variables respiratorias 
Con el objeto de relacionar 10s datos morfometricos de la region alveolar con la . 
fisiologia respiratoria de cada especie, se presentan distintas variables respiratorias 
calculadas a partir de ecuaciones alometricas (Stahl, 1967; Schmidt-Nielsen, l984), y 
aplicadas a la Mc conocida de 10s ejemplares de cada una de las especies estudiadas 
(Tabla 2). 
En el caso particular del lobo marino peletero (A. australis), dado el dimorfismo sexual 
de esta especie, se presentan 10s datos calculados para el macho adulto, que fue el 
sex0 estudiado. 
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Finalmente, se plantea relacionar la morfometria alveolar, la fisioiogia respiratoria 
teorica (basada en ecuaciones alometricas en relacion a la Mc) y el comportamiento de 
buceo conocido para las especies estudiadas. 
7.6.2.7 Morfometria alveolar, variables respiratorias y comportamiento de 
buceo 
Una de las medidas que mejor estima el intercambio gaseoso es el Pai (Tenney y 
Remmers, 1963). Seria de esperar que a mayor Vp el Pai se incrementara. Sin 
embargo cuando se analizb el Pai en funcion del Vp (Figura 4), esta tendencia no se 
observ6 en la marsopa espinosa (P.spinipinnis) y en el lobo marino peletero 
(A.ausfralis), en donde a pesar del incremento del Vp, el Pai no vario 
significativamente. El delfin oscuro (t.obscurus) y la marsopa espinosa (P.spinipinnis) 
presentan un Vp similar (3734 ml y 3580 ml respectivamente), aunque sus Pai variaron 
significativamente. 
Lo obsewado para el Pai en relacion al Vp, tambien se registro cuando se relacion6 el 
Pai con el Cox (Figura 5). Esto es debido a que el Vp y el Cox fueron calculados en 
base a la Mc. 
Si se analiza el Cox en relacion a la profundidad de buceo para todas las especies 
estudiadas, no parece existir una clara relacion entre las variables, sin embargo si se 
toma por separado 10s otaridos y 10s delfines se puede observar que a mayor 
profundidad de buceo hay una tendencia al incremento del Cox (Figura 6). 
Cuando se analiza el Pai en relacion a la profundidad de buceo no puede establecerse 
una relacion directa entre ambas variables, sin embargo se observa una tendencia que 
indica que a mayor perimetro alveolar mayor profundidad de buceo (Figura 7). 
Estudio comparado de la morfometria alveolar en pinnipedos y cetaceos 132 
Tabla 1: Largo mMmo y minimo alveolar promedio 
0.flavescens A.australis L.obscurus P.blainvillei P.spinipinnis 
(n: 17) (n: 40) (n: 37) (n: 36) (n: 14) 
Largo mk imo  212,5 * 50,8 118,6 * 23,9 216,6 * 47,1 153,4 i 40 129,5 i 16,5 
(Lmax) 
Largo minimo 143,9 * 34,4 82,5 * 17,l 175,3 * 46,4 94,6 i 24,4 96,1 i 9,9 
(Lmin) 
Lmax I Lmin 1,47 1,43 1,23 1.62 1,34 
Se presentan 10s largos mikimos y minimos de 10s alveolos individuales para cada especie. * : 
demiacion estandar. 
Tabla 2: Variables respiratorias estimadas en las especies estudiadas 
Variable 
Peso (kg) 
Vt (ml) 
Fr (venlmin) 12,1 14,5 17,4 17,5 22,7 
Cox (mllmin) 
V (mllmin) 36335,9 20869,5 1 1986 11601 5293 
Los cilculos se obtuvieron a partir de ecuaciones alometricas (Stahl, 1967; Schmidt-Nielsen, 1978) 
basadas en la Mc de cada especie (Vt: volurnen de intercambio; Fr: frecuencia respiratoria; Cox: 
consumo de oxigeno; V: tasa de ventilacion; Vp: volumen pulmonar). (1) Cappouo y Rosas (1991); 
(2) Ximenez y col. (1984); (3) Van Waerebeek (1992); (4) Wursig y col. (1977); Monzon y col. (1991). 
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Figura 1 : Perimetro alveolar individual. 0.fla.: 0. flavescens, A.aus.: A. australis, 
L.obs.: L. obscurus, P-bla.: P. blainvillei, P-spi.: P.spinipinnis (ANOVA, contraste de Bonferroni, p< 0,05, 
entre A.aus., P.bla. y P.spi. vs. 0.fla. y L.obs.). 
Fiilura 2: Diametro equivalente para cada akeolo. 0.fla.: 0. flavescens, A.aus.: A. australis, 
L.obs.: L. obscurus, P. bla.: P. blainvillei, P.spi.: P.spinipinnis. (ANOVA, contraste de Bonferroni, pc 0,05, 
entre A.aus., P.bla. y P.spi. vs. 0.fla. y L.obs.). 
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- A.aus. P.bla. P.spi. Lobs. 
Figura 3: Perimetro alveolar total. Perimetro correspondiente a toda la superficie respiratoria en un 
campo de observaci6n. A.aus.: A. australs, Lobs.: L. obscurus, P.bla.: P. blainvillei , P.spi.: Phocaena 
spinipinnis (ANOVA, contraste de Bonferroni, p< 0,05, entre A.aus. y P.bla. vs. P.spi., y entre A.aus. y 
P.bla. vs. L.0b.s.). 
Volumen pulrnonar (ml) 
Figura 4: Relaci6n entre el perimetm alveolar individual y el volirrnen pdmonar. 0. flavescens, A.aus.: 
A. austraIis, L.o bs. : L. obscurus, P. bla. : P. blainvillei, P .spi. : P. spinipinnis. 
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Consurno de oxigeno (ml.r.~in-1) 
Fiqura 5: Relaci6n entre el perimetro alveolar individual y el consumo de oxigeno. 0. flavescens, 
A. aus.: A. australisl L.obs.: L. obscurus, P. bla .: P. blainvillei, P.spi.: P. spinipinnis. 
Consumo de oxigeno (ml.min-1) 
Figura 6: Relaci6n entre la pmfundidad estimada de buceo (metros) y el consumo de oxigeno te6rico 
(ml. min"). 0. flavescens, A.aus.: A. australisl L.obs.: L. obscurus, P. bla.: P. blainvillei, P.spi.: P. spinipinnis. 
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Perimetro alveolar individual (pm) 
Figura 7: Relacion entre la profundidad estirnada de buceo (metros) y el perimetro alveolar individual 
(pm) 0. flavescens, A.aus.: A. australis,L.obs.: L. obscurus, P.bla.: P. blainvillei, P.spi.: P.spinipinnis 
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7.6.3 Discusion 
Inicialmente, al comparar las especies entre si, surge que la marsopa espinosa (P. 
spinipinnis) y el lobo marino peletero (A. australis) presentan un increment0 de la 
superficie alveolar, lo que implicaria un aumento del consumo de oxigeno. 
Sin embargo, existen algunas variaciones en la morfologia pulmonar, la actividad 
subacuatica, y la morfometria alveolar que plantean una discusion mas amplia y 
profunda. Por ejemplo, es probable que el aumento del Vp solo se deba a una mayor 
Mc y no a una tendencia adaptativa a aumentar la Sa independientemente de la masa 
(sobre todo si 10s vol6menes pulmonares se calculan en base a ecuaciones que toman 
como variable de referencia a la masa). Sin embargo, si se analizan conjuntamente las 
variables tebricas (obtenidas de las ecuaciones alometricas) y las o5tenidas de las 
muestras estudiadas, 10s resultados merecen un tratamiento distinto. 
7.6.3.1 Perimetros alveolares similares, volumenes pulmonares distintos. 
El le6n m6rino sudamericano (0.flavescens) present6 el mayor Vp, pero su Pai 
(tomado como la variable que mejor estima el tamafio alveolar), al igual que el 
diametro equivalente, no difieren significativamente del observado en el delfin oscuro 
(L.obscurus). Esto permite concluir que en comparacion con el delfin oscuro, el leon 
marino Sudamericano present6 una mayor Sa. 
Las otras especies, el lobo marino peletero (A.australis), el delfin franciscana 
(P.blainville~) y la marsopa espinosa (P,spinipinnis), presentaron el Pai y diametros 
equivalentes, que no difieren significativamente, sin embargo las tres presentan Vp 
diferentes. El lobo marino peletero present6 el mayor Vp, lo que permite concluir que 
su Sa es mayor. 
Desde este enfoque se concluye que 10s dos otaridos (0.flavescens y A.australis), 
presentaron una mayor Sa, en relacion a 10s delfines estudiados. Si se tiene en 
cuenta que un aumento en la Sa es un indicador de un aumento en el Cox (Tenney y 
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Remmers, 1963), es posible plantear desde la morfometria alveolar, que 10s dcs 
otaridos presentarian una Tm mayor. 
A partir de esta irltima conclusion cabe una pregunta: ~0.flavescens y A.ausfralis 
presentan una misma demanda de oxigeno?. 
Si se comparan 10s dos otaridos entre si, se puede observar que si bien 10s Vp son 
distintos, sus Pai y diametros equivalentes varian proporcionalmente, lo que permite 
suponer que las diferencias en la morfologia alveolar en el lobo marino peletero y 
en el Ieon marino sudarnericano responden a diferencias de talla corporal y a la 
proportional demanda de oxigeno. 
7.6.3.2 Delfines, morfometria alveolar y consumo de oxigeno: ~distintas 
estrateg ias? 
La Mc que presento el delfin oscuro (L.obscurus), es semejante a la de la marsopa 
espinosa (P,spinipinnis) (75 kg. y 72 kg. respectivamente), esto se asocia con 10s Vp 
similares que presentan ambas especies (3734 ml y 3580 mi respectivamente). Sin 
embargo, la marsopa espinosa presento un Pai significativamente menor, lo  que 
permite concluir que esta especie en comparacion con el delfin oscuro 
presentaria un mayor Cox. Por otro lado, la marsopa espinosa presento un Vp casi 
tres veces mayor que el del delfin Franciscana (P.blainviile0. Pero, sus Pai no se 
diferenciaron significativamente. Esto permite concluir que a igual Pai, un mayor Vp 
refleja un incremento en la Sa para la marsopa espinosa en relacion a la Sa del 
delfin Franciscana. 
El delfin oscuro y el delfin Franciscana, se diferenciaron no solo en sus Vp, sino 
tambien en sus Pai. Si bien el delfin oscuro presento un Vp y un Pai mayor, ambas 
estructuras no se incrementaron proporcionalmente. El Vp del delfin oscuro fue tres 
veces mayor, per0 el Pai solo se incremento en un factor cercano a 1,5, con respecto 
al delfin Franciscana. 
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Esto permite interpretar qge la Franciscana presenta una mayor Sa en relacion al 
delfin oscuro, lo que implicaria un mayor Cox. 
Los valores obtenidos para la proyeccion volumetrica, conjuntamente con el Pai y el 
area alveolar, permiten concluir que el delfin oscuro present6 un volumen alveolar 
mayor asociado a una menor Sa. Desde la morfometria alveolar, esto plantea que 
esta especie presentaria una menor Tm que el resto de las especies estudiadas. 
El anaiisis de la relacion existente entre la morfometria alveolar y el consumo de 
oxigeno en 10s delfines merece otro enfoque si se cornparan 10s resultados 
obtenidos para el Pai (perimetro alveolar individual) y para el Pat (perimetro alveolar 
total). Por 10s resultados obtenidos para el Pai, se destaca que la marsopa espinosa 
presentaria un incremento en la Sa, sin embargo al analizar el Pat, se observa que 
este cetaceo presenta un perimetro alveolar total (perimetro correspondiente a la 
sumatoria de 10s perimetros de alveolos en una superficie pulmonar constante, ver 
7.6.2.4) intermedio entre el delfin franciscana y el delfin oscuro, lo que sugiere que el 
delfin franciscana seria la especie que presenta una mayor Sa, y esto se 
contradice con lo planteado a partir del Pai. 
~ C o m o  puede explicarse esta aparente paradoja?. Una explicacion posible puede 
basarse en que 10s pulmones podrian haber presentado L;n grado de inflacion o 
deflacion diferente, lo que se asocia con el problema de muestreo. De todas maneras 
todos 10s delfines murieron por ahogo y el perimetro alveolar puede considerarse que 
no vario significativamente. Pero otra explicacion tendria una respuesta que se basa 
en una reinterpretacion morfologica de la region. El delfin franciscana (P.blainville/] 
presenta un mayor Pat porque tiene mas alveolos. Esto sugiere que la modificacion 
de la Sa podria no solo asociarse con cambios en la superficie alveolar individual, sin0 
tambien con una variation en el nljmero de dichas unidades. Esto ljltimo llevaria a 
plantear que tanto el delfin franciscana como la marsopa espinosa presentan un 
incremento de su Sa. 
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7.6.3.3 Morfologia alveolar, consumo de oxigeno y patrones de buceo 
Segun algunos autores, el Cox puede descender durante 10s buceos prolongados 
(Kooyman y col., 1 980; Huntley, 1 984). Huntley (1 984), tambien propone que a mayor 
duracion de la apnea o buceo, mayor sera el Cox durante la post-apnea o el post- 
buceo (como pago de la deuda contraida). Se puede plantear entonces, que el Cox 
teorico (calculado mediante la utilizacion de ecuaciones alometricas en relacion a la 
Mc) puede presentar modificaciones en relacion a1 tip0 de buceo que realice cada 
especie. 
Cuando se analiza conjuntamente a todas \as especies estudiadas no se observa una 
relacion entre el consumo de oxigeno y la profundidad de buceo, pero si se 
toma a 10s cetaceos y a 10s pinnipedos por separado (Figura 6) se observa que 
dentro de cada grupo el Cox es mayor en especies que bucean a mayor 
profundidad. 
Por 10s resultados obtenidos en la morfologia alveolar en relacion a las profundidades 
de buceo estimadas se puede observar que existe un increment0 del Pai a medida que 
se incrementa la profundidad del buceo. Esto refuerza la hipotesis que plantea que en 
buceos profundos existe un descenso del Cox (Boyd,1997). Esto permite conciuir 
que si bien el animal responde a la demanda metabolica con ajustes fisiolc5gicos, 
tambidn puede observarse un ajuste a nivel estructural en la region alveolar. 
Finalmente, es necesario aclarar que las necesidades energeticas no solo estaran a 
asociadas a las profundidades de buceo sino tambien ai tip0 de actividad que 
desarrolle cada especie, aspect0 aljn bastante desconocido del comportamiento de 10s 
mamiferos marinos en condiciones naturales. 
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7.6.3.4 Cambios en la morfologia alveolar en 10s mamiferos marinos: je l  
ajustarse a distintas demandas de oxigeno fue la Qnica presion 
evol u tiva? 
La reexpansion del parenquima pulmonar durante la inspiration es uno de 10s 
principales problemas que debe afrontar cualquier mamifero terrestre. Una completa 
inflacion pulmonar requiere la apertura total de todos 10s pequetios espacios aereos, 
como por ejemplo 10s slveolos, y esto debe llevarse a cabo en contra de la elevada 
fuerza que ejerce la tension superficial de las paredes de dichas unidades 
respiratorias. Si la reexpansion no es uniforme, algunas regiones pulmonares pueden 
perder la capacidad de realizar un eficiente intercambio gaseoso. 
Durante 10s buceos, 10s mamiferos marinos no solo estan expuestos a grandes 
presiones externas, sino que tambien expulsan el aire residual de la region alveolar 
con el consecuente colapso de dicha zona. Esto plantea la siguiente pregunta: 
iposeen 10s mamiferos marinos alguna adaptacion que permita una facil reexpansion 
pulmonar? (Leith, 1989). 
Segljn Leith (1989), una de las posibles soluciones radicaria en la presencia de 
grandes espacios aereos, como 10s que se observan en las ballenas, que bucean a 
grandes profundidades. Estas especies presentan alveolos cinco veces mas grandes 
que 10s alveolos humanos. Si las fuerzas de tension superficial no son distintas, la 
presion de apertura sera menor en un alveolo de mayor tamaAo, faciiitando asi una 
facil reexpansion pulmonar. 
A partir de esta conclusion surge la necesidad de replantear el analisis realizado sobre 
la morfometria alveolar en las especies estudiadas, particularmente para el delfin 
oscuro (L-obscurus). 
El delfin oscuro present0 el mayor Pai, lo que permitio plantear que posee un mayor 
tamaiio alveolar, y a partir de esto puede inferirse que presenta una menor Sa. Esto 
6ltimo estaria asociado a un menor Cox (Tenney y Remmers, 1963). 
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Sin embargo, si el analisis se reenfoca hacia la profundidad de buceo y la reexpansion 
pulmonar, la interpretacion de 10s datos puede ser distinta. A mayor profundidad de 
buceo el colapso alveolar es mayor, lo que llevaria a una "costosaJJ reexpansion 
pulmonar durante el ascenso y durante la posterior ventilaci6n en superficie, y una 
posible soluci6n podria hallarse en 10s grandes tamafios alveolares que presenta esta 
especie. 
Este anaiisis refuerra la idea que el diseiio del sistema respiratorio en 10s 
mamiferos marinos (por ejemplo: la morfologia alveolar) estuvo dirigido por mas de 
una presion evolutiva, destacandose la necesidad de una ventilacion e 
intercambio gaseoso eficiente, y la necesidad de afrontar con exito las 
consecuencias generadas en la anatomia y fisiologia a partir del increment0 de 
la presion extema durante el buceo profundo. 
GENERALES 
- .  
~- 
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8. DISCUSI~N Y CONCLUSIONES GENERALES 
El diseiio del sistema respiratorio en la mayoria de 10s vertebrados ha sido dirigido por 
dos procesos fundamentales que se llevan a cabo durante la respiracion: el 
movimiento de aire hacia adentro y afuera del pulmon (ventilacion) y el intercambio de 
gases en la region alveolar (hematosis). Los mamiferos que se adaptaron al medio 
acuatico como 10s pinnipedos y 10s cetaceos, pasaron de ser respiradores continuos a 
ser respiradores intermitentes (Leith, 1989), desarrollando la necesidad de ajustes 
anatomo-fisiologicos y la necesidad de administrar eficientemente el oxigeno durante 
10s periodos de apnea, surgiendo asi otra presion evolutiva que influyo en el diseiio 
del sistema respiratorio en 10s mamiferos marinos: el almacenamiento de oxigena. 
Las diferentes historias evolutivas de 10s cetaceos y de 10s pinnipedos en relaci6n a 
sus ancestros terrestres (ver 2.1-2.4) plantean la posibilidad de que las 
potencialidades de cambio estructural fueran distintas en ambos grupos. Estas 
diferencias se acentljan mas si se tiene en cuenta que 10s cetaceos colonizaron por 
completo el medio acuatico. 
El estudio del diseiio del sistema respiratorio en distintas especies de mamiferos 
marinos permite plantear que existen modificaciones estructurales comunes a 
todos y modificaciones estructurales especificas de algunos representantes 
(Tabla I), lo que permite concluir que el diseiio del sistema respiratorio no 
siempre estuvo dirigido por las mismas presiones evolutivas en todas las 
especies estudiadas. 
Los caracteres macroanatomicos, como por ejemplo el patron de rarnificacion 
de las vias aereas extrapulmonares, la morfologia pulmonar y el patr6n de 
rarnificacion del arbol bronquial intrapulmonar reflejaron claras diferencias entre 
10s cetaceos y 10s pinnipedos. Esto parece indicar que la colonization absoluta del 
medio acuatico, sumado a 10s cortos periodos de permanencia en la superficie del 
agua y a un elevado volumen de intercambio pulmonar exigieron que la ventilacion 
tuviera un protagonismo particular en la evolucion de la respiracion de 10s cetaceos, 
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dado que la morfolcgia general del sistema respiratorio en 10s pinnipedos responde al 
disetio basico presente en la mayoria de 10s mamiferos terrestres. 
Esta observaci~n se refuerza por lo observado en la histologia de las vias aereas a1 
registrarse una mayor densidad de glandulas en la submucosa bronquial en 10s 
pinnipedos estudiados con respecto a 10s cetaceos, lo que puede asociarse con la 
permanencia en tierra que durante varias semanas desarrollan la mayoria de 10s 
pinnipedos, exponiendose asi a una mayor cantidad de polvo y contaminantes 
atmosfericos. 
Las caracteristicas micronanat6micas del sistema respiratorio presentaron rasgos con 
un desarrollo similar en todas las especies estudiadas, como por ejemplo la presencia 
del cartilago en las vias aereas terminales, per0 otros rasgos mostraron un desarrollo 
diferente seg6n la especie que se trate, como por ejemplo la presencia y desarrollo de 
10s esfinteres mioelasticos en las vias aereas terminales y la morfometria alveolar. 
Esto permite concluir que 10s ajustes a nivel histologico presentaron una gran 
heterogeneidad. Es probable que el analisis de dicha heterogeneidad 
microanatomica sea uno de 10s posibles caminos para comprender como 
desarrollan la5 buceos las distintas especies de mamiferos marinos. 
Debido a las limitaciones que presentan 10s estudios directos de la fisiologia del huceo 
en estas especies, la morfologia funcional del sistema respiratorio asociada con la 
ecologia comportamentsrl de cada especie, permite replantear distintas 
interpretaciones sobre que mecanismos pueden estar disparandose para enfrentar las 
profundas y prolongadas inmersiones. 
A partir de este analisis general propuesto, algunos interrogantes pueden ser 
reanalizados como por ejemplo: 1)iporque aparece el cartilago terminal en especies 
con poca profundidad de buceo, como el delfin franciscana (P.blainville~], si uno de 10s 
principales roles funcionales lo relaciona con inmersiones profundas?; 2) ~ C O ~ O  puede 
interpretarse la presencia de esfinteres escasamente desarrollados en algunas 
especies de delfines?; y 3)~existe alg12n rasgo estnrctural del sistema respiratorio que 
pueda tomarse como un indicador de 10s habitos de buceo?. 
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1) ~Porque aparece el cartilago terminal en especies con poca profundidad de buceo, 
como el delfin franciscana (P.blainvillei), si uno de 10s principales roles funcionales lo 
relaciona con inmersiones profundas?. 
Distintos autores han planteado mas de una hipotesis funcional para interpretar la 
presencia de cartilago en las vias terminales. La hipotesis que mas ha sobresalido es 
la que relaciona el refuerzo terminal con la capacidad de evacuar el aire residual 
durante las inmersiones profundas y asi evitar una elevada narcosis 
(Scholander,l940). Sin embargo, Leith (1989) seiiala que el cartilago en las vias 
aereas terminales tambien se encuentra ampliamente desarrollado en especies que no 
presentan buceos muy profundos, y esto Ciitimo se confirma con las observaciones 
realizadas en la presente Tesis en el delfin franciscana (P.blainville~. Denison y 
Kooyman (1 973) sugirieron otro rol funcional para el cartilago en las vias terminales en 
un estudio llevado a cab0 en pinnipedos. Dicho reforzamiento facilitaria un elevado 
flujo de aire durante las rapidas y violentas ventilaciones que desarrollan en superficie 
la mayoria de las especies. No se conoce con exactitud el tip0 ds ventilacion que 
realiza el delfin franciscana (P.blainvilei), sin embargo a partir de nuestras 
observaciones del reforzamiento terminal en el sistema respiratorio ec probable que el 
rot funcional de esta adquisicion estructural en esta especie se limite a facilitar rapidos 
flujos de aire. Esta ljltima afirmacion lleva a plantear que el reforzamiento de las vias 
aereas terrninales en 10s mamiferos marinos presenta mas de un rol funcional. 
La existencia de cartilago en las vias aereas terminales de todas las especies 
estudiadas refuerza la interpretation de esta estructura como una adquisicion 
generalizada en 10s mamiferos marinos y reafirma que su presencia responde a 
un proceso de convergencia evolutiva, y por lo citado anteriormente la fijacion de 
dicho caracter estructural pudo estar influenciada por distintos valores 
funcionales. 
Darwin (1859) planteo que un mismo organo puede desempeiiar a la vez funciones 
totalmente distintas, y que en tales casos la selection natural podria facilmente, si 
derivara de ello a l g h  beneficio, favorecer la especializacion en una sola funcion. 
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Probablemente el reforzamiento de las vias aereas tcrminales en 10s mamiferos 
marinos evolucion6 como una estructura multifuncional en especies ancestrales 
que cornpartian habitos de buceo, y a medida que las especies ancestrales 
evolucionaron desarrollaron distintos patrones de actividad y de buceo, llevando 
al cartilago terminal a cumplir un rol funcional especifico en algunas especies 
(como en el delfin franciscana) o conservando mas de un rol funcional en otras. 
2) iC6mo puede interpretarse la presencia de esfinteres escasamente desarrollados 
en algunas especies de delfines?. 
Las dos principales hipotesis funcionales para esta caracteristica estructural en 10s 
delfines plantean: a) por constriccion de 10s esfinteres se produciria la retencion de 
aire alveolar durante ias inmersiones, facilitando la hematosis, y b) un sistema de 
esfinteres puede ser considerado como una adaptacion a las fluctuaciones de la 
presion del aire en 10s pulmones durante 10s rapidos movimientos verticales. 
Las dos hipotesis se asocian en mayor o menor grado con buceos profundos, lo que 
pennite entender que el delfin franciscana (P.blainvifle~ posea esfinteres escasamente 
desarrollados, dado que esta especie presenta inmersiones poco profundas (ver 2.6). 
Esta observaci6n permite concluir: 10s roles funcionales propuestos para 10s 
esfinteres musculares no serian necesarios en el delfin franciscana y sumado al 
escaso desarrollo que presentan en esta especie, puede interpretarse que 10s 
esfinteres en la franciscana reflejan un proceso de regresion. Esto llltimo lleva a 
plantear que la especie ancestral del delfin franciscana probablemente presentaba 
esfinteres desarrollados, lo que implicaria que el sentido evolutivo que surge desde el 
analisis de este caracter estructural seria: delfines de mar abierto y de buceos 
profundos a delfines costeros y de poca profundidad, esto se refuerza con la mayoria 
de las historias evolutivas propuestas para 10s delfines (Evans, 1984). 
3) 'Existe algtjn rasgo estructural del sistema respiratorio que pueda tomarse como un 
indicador de 10s habitos de buceo?. 
El increment0 de la superficie alveolar no fue exclusive de un grupo. De acuerdo a lo 
observado en este trabajo, el lobo marino peletero (A. australis), el leon marino 
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sudamericano (G.flavescens) y la marsopa espinosa (P.spinipinnis) presentan un 
increment0 de la superficie alvaolar, calculado a partir del perimetro alveolar. Esto 
permite concluir que determinados aspectos del comportamiento de buceo 
jugaron un rol clave en el diseiio del sistema respiratorio, mas all6 de tratarse de 
un delfin o de un otarido. Esto permite proponer a la morfometria alveolar como 
un indicador indirect0 del consumo de oxigeno de las distintas especies de 
mamiferos marinos, siendo una herramienta muy tjtil debido a la imposibilidad de 
llevar a cabo estudios en condiciones naturales sobre el metabolismo en la mayoria de 
las especies. 
En esta Tesis se hallaron y analizaron distintos parametros morfologicos en el 
sistema respiratorio cuyo rol funcional se discutio. Algunos son privativos de un 
grupo taxonomico, otros son privativos de una actividad comportamental, 
presentandose con distinto grado de desarrollo en un mismo grupo taxonomico. 
Debido a 10s diversos inconvenientes y limitaciones que se presentan al estudiar a 10s 
mamiferos marinos bajo un solo enfoque, ya sea el morfologico, el fisiologico o el 
comportamental, a partir del presente estudio se plantea que el desarrollo y 
profundizacion de analisis interdisciplinarios seran la mejor via para Ilegar a 
comprender como se adaptaron estos mamiferos a su nueva forma de vida. 
I - 
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Tabla 1 : Presencia de distintas caracteristicas anatomo-histol6gicas en las especies 
estudiadas. 
Sin lobulacion 
pulmonar I --- I --- 
Pinnipedos I Cetaceos 
Bronquio traqueal --- -- 
Increment0 del Area 
~~ap&=ll!a 
kaus. 
Glhndulas de la 
mucosa en tri5qmi-i y 
bronquios intrapul. 
L-obs. 
A.aus.: A.ausfralis, 0.fla.: 0. flavescens, P. bla.: P. balinvillei, P.spi.: P. spinipinnis 
L.obs.: L.obscurus, D.del.: D.de/phis. Bloque con color: presencia del caracter 
(gris oscuro: caracteristica propia de 10s cetaceos, gris claro: caracteristica 
propia de 10s pinnipedos, negro: caracteristica compartida total o parcialmente 
por ambos grupos), --- : ausencia del caracter, D: desconocido. 
(1) Increment0 del area transversal de las vias aereas en las primeras cinco 
generaciones de vias intrapulmonares. 
0.fla. D.del. P.bla P-spi. 
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